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Weitere Studien tiber die Lichtlage der Blatter
und tiber den Lichtgenull der Pflanzen

von

J. v. Wiesner,
w. M. k. Akad.

(Vorgelegt in der Sitzung am 2. Mirz 1911.)

Einleitung.

Die Studien {iber die Lichtlage der Blatter swerden
ebensowenig als jene iiber den Lichtgenufl der Pflanzen in
Balde abgeschlossen werden konnen. Denn das Zustande-
kommen der Lichtlage der Blatter erscheint uns heute, trotz
vieler hierliber angestellter Untersuchungen, noch sehr ratsel-
haft. Voraussichtlich wird erst ein reiches, zumeist noch zu
erhoffendes Beweismaterial uns Anhaltspunkte zur kausalen
Erkldarung dieser Erscheinung geben. Und die unendliche Ab-
stufung des Lichtgenusses der Pflanzen wird noch vieler Fest-
stellungen im einzelnen bediirfen, um einen vollstindigen
Uberblick iiber die in der Natur ausgeprdgten Formen des
Lichtgenusses zu gewdhren und den Zusammenhang zwischen
dieser Erscheinung einerseits, dem Lichtklima der Erde, der
geographischen Verbreitung der Gewédchse und den physio-
logischen und morphologischen Charaktereigentiumlichkeiten
der Pflanze andererseits véllig klarzumachen.

In meinem Werke »Der Lichtgenufl der Pflanze«! sind
wohl nach den beiden genannten Richtungen einige, wie ich
glaube, wichtige Grundlinien gezogen: allein bei der Abfassung

1 Leipzig, Engelmann, 1907.
9’
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jenes Werkes war ich mir dariber klar, daf mit demselben
das grofie Problem der Anpassung der Pflanze an die Licht-
starke noch nicht zum Abschlufi gebracht werden wird. Es
sollte nur die Bilanz aus dem damals schon vorgelegenen
grofien Material gezogen und insbesondere zu weiteren Studien
tiber diesen im wesentlichen doch neuen und von den Natur-
forschern doch noch lange nicht genligend gewlirdigten Gegen-
stand Anregung gegeben werden.

Ich habe deshalb nach Abschiufi des genannten Werkes
meine diesbezliglichen Studien nicht eingestellt, war vielmehr
bemiiht, nicht nur vorhandene Liicken auszufiillen, sondern
auch neue Gesichtspunkte zu gewinnen, um ein allseitiges
Verstindnis der beiden genannten Phdnomene zu férdern.

Innerhalb der weiten Grenzen des Lichtgenufiproblems
habe ich einige einschldgige prinzipielle Fragen des Licht-
genusses zu losen versucht! ? und die Methodik der Bestim-
mung der Lichtlage zu vervollkommnen getrachtet.?

Im nachfolgenden fasse ich die in den letzten drei Jahren
von mir angesteliten Beobachtungen iber die Lichtlage der
Blitter und iber den Lichtgenufl der Pflanzen zusammen.
Dieselben lassen bereits mancherlei Verallgemeinerungen zu,
welche, wie ich glaube, einige Fortschritte nach beiden Rich-
tungen in sich schlieBen.

Erster Abschnitt.
I. Die Lichtlage der Blitter.

Das Laubblatt erfordert zu seiner Entwicklung, zur Er-
flillung seiner spezifischen Funktionen und zu seinem normalen
Bestand die Einwirkung des Lichtes. Dies ist ja aligemein

1 Bemerkungen iiber den Zusammenhang von Blattgestalt und Lichtgenu8.
Diese Sitzungsberichte, Bd. 117 (1908).

2 Uber die Verinderung des direkten Sonnenlichtes beim Eintritt in
die Laubkrone der BAume und in die Laubmassen anderer Gewichse. Diese
Sitzungsberichte, Bd. 118 (1909).

% Eine Methode zur Bestimmung der Richtung und Intensitdt des stirksten
diffusen Lichtes eines bestimmten Lichtareals. Diese Sitzungsberichte, Bd. 119

(1910).



Lichtlage der Bliitter. 121

bekannt, es ist aber auch zahlenmadflig nachgewiesen, daffi zum
Gedeihen der betreffenden Pflanze ein bestimmtes Ausmafl von
Licht erforderlich ist und die Gewachse in dieser Beziehung
sich aufierordentlich verschieden verhalten, ndmlich einen
hochst verschiedenen Lichtgenufl aufweisen.

Zur Aufnahme des erforderlichen Lichtes nimmt das Blatt
entweder eine Lage ein, welche keine Beziehung zur Richtung
des wirksamen Lichtes aufweist, oder aber seine Lage steht
in einer festen Beziehung zur Einfallsrichtung jenes Lichtes,
welches in der Pflanze zur Wirkung gelangt. Die Blatter der
ersten Kategorie habe ich aphotometrische, die der zweiten
Kategorie photometrische genannt.!

II. Das aphotometrische Blatt.

Soweit ich bis jetzt auf Grund einer reichen, aber, wie
ich gerne gestehen will, noch lange nicht ausreichenden
Erfahrung das Vorkommen des aphotometrischen Blattes zu
tiberblicken vermag, scheint dasselbe hauptsdchlich jenen Ge-
wiachsen eigen, die auf einen hohen relativen Lichtgenufl
angewiesen sind, die also von dem thnen dargebotenen Gesamt-
licht sehr viel aufzunehmen vermdgen. Damit ist aber auch
schon gesagt, daf der relative Lichtgenufl dieser Gewdéchse nur
innerhalb enger Grenzen schwankt.

Der absolute Lichtgenufl dieser Pflanzen mufi deshalb
noch kein hoher sein. Es geht vielmehr aus meinen Erfahrungen
hervor, dafl das aphotometrische Blatt bei geringem absolutem
Lichtgenufi ebenso zur Ausbildung kommen kann wie bei
sehr hohem.

Ersterer Fall bildet bei hocharktischen Gewichsen geradezu
die Regel. Diese Gewichse unterliegen ja wegen niederen
Sonnenstandes keinem hohen Lichtgenufl; eine Einschrankung
des Lichtgenusses durch Beschattung kommt bei diesen Pflanzen
fast gar nicht vor und eine starke Einschrdnkung der Beleuch-
tung durch die Konfiguration des Bodens kann beziiglich
dieser Gewidchse nur als ein Ausnahmsfall angesehen werden.

1 Uber die Formen der Anpassung des Laubblaties an die Lichtstirke.
Biologisches Zentralblatt, Bd. XIX, Nr. 1 (1899).
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Man wird also begreifen, dafi das Blatt der hocharktischen
Vegetation keine Lichtokonomie zu treiben braucht und den-
noch ausreichend viel Licht bekommt. Ich werde spiter auf
das euphotometrische und auf das panphotometrische Blatt
einzugehen haben, von welchen das erstere im vollendetsten
Mafle der haushdlterischen Verwendung des Lichtes dient, das
letztere allzu starkes Sonnenlicht abzuwehren berufen ist.
Diese Formen der Anpassung des photometrischen Blattes an
die Beleuchtung kommen im hocharktischen Gebiete, also an
den polaren Grenzen der Vegetation, entweder nicht oder nur
ausnahmsweise vor und sind nur in sehr unvollkommenem
Mafle — also gewissermaflen nur rudimentdr -— ausgebildet.
Dartiber folgt spdter Nidheres bei Betrachtung des euphoto-
metrischen und panphotometrischen Blattes.

Im hocharktischen Gebiete bildet also das aphoto-
metrische Blatt die Regel. Es gibt jedoch auch hier
schon, wie gesagt, mehr oder minder deutlich aus-
gesprochene Anfdnge photometrischer Bldtter.! Solche
unvollkommen oder rudimentédr ausgebildete photometrische

1 In meciner Abhandlung iiber den Lichtgenufi der Pflanzen im arktischen
Gebiete (diese Sitzungsberichte, Bd. 109 [1900], p. 371) habe ich im tatsich-
lichen dasselbe gesagt, nur war die Terminologie der Darstellung insofern
eine andere, als ich damals unter panphotometrischen Bldttern kurzweg die
Sonnenblitter verstand, widhrend ich heute darunter nur jene Sonnenblétter
verstehe, welche starkes Sonnenlicht in schon duflerlich erkennbarer Weise
(durch die Lage des Blattes oder seiner Teile) abwehren, dabei aber doch
noch geniigend viel diffuses Licht aufnehmen. In der gemannten Abhandlung
sagte ich ausdriicklich, daff ausgesprochene Abwehr des Sonnenlichtes an dem
hocharktischen Blatte nicht zu finden ist (l. c., p. 393). Wie deutlich ich schon
damals auf den vorherrschend aphotometrischen Charakter des Blattes der
hochnordischen Pflanzen hinwies, geht aus folgender Stelle meiner Abhandlung
hervor. Ich sagte bezliglich des hocharktischen Laubblattes (p. 394): Stumpf
in seiner Reaktion gegen das Licht, ist im allgemeinen das Blatt in seiner
Lage zum Lichte (»fixe Lichtlage<) im hocharktischen Vegetationsgebiete keine
fest orientierte. Nachteile erwachsen der Pflanze aus diesem Lageverhiltnisse
nicht, denn der Unterschied in der Lichtintensitit der verschiedenen Himmels-
teile ist hier ein so geringer wie in keinem anderen Vegetationsgebiet; es steht
somit dieser geringe Grad der Reaktion des nordischen Blattes gegen die
richtende Kraft des Lichtes im Einklange mit dem geringen Beleushtungs-
unterschiede der verschiedenen Himmelsteile.
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Blatter habe ich friher schon als oligophotometrische
bezeichnet.!

Das aphotometrische Blatt ist aber auf das arktische
Vegetationsgebiet nicht beschriankt; es kommt vielmehr in
allen anderen Vegetationsgebieten vor, selbst in der dquato-
rialen Zone. Es kommt aber doch gewdhnlich nur zur Aus-
bildung, wenn die Pflanze eine solche Lichtfiille bekommt, dafl
sie mit dem Lichte nicht dkonomisch umzugehen braucht,
und wenn sie auch sonst so organisiert ist, dal ihr direktes
Sonnenlicht keinen Schaden bringt.

Auch die in gemafligten, warmen und heilen Gebieten
auftretenden Gewiachse mit aphotometrischem Laube sind durch
hohen relativen Lichtgenufl und durch enge Grenzen des-
selben wie die nordischen Gewiédchse dieser Kategorie aus-
gezeichnet; sie unterscheiden sich von diesen aber durch hohen
absoluten Lichtgenuf.

Zahlreich sind die Pflanzen mit aphotometrischem Laub
in allen warmen und heiflen Gebieten zu finden. Man kann
sagen, dafl fast alle jene dort vorkommenden Gewidchse mit
langgestreckten linealen Bldttern, insbesondere solche, welche
mit konzentrischem oder angendhert konzentrischem Baue den
aphotometrischen Charakter an sich tragen; bei stdrker hervor-
tretendem dorsiventralen Baue stelltsich schon Neigurfg zur
Photometrie ein (oligophotometrische Blitter). Aber selbst bei
gut ausgeprigter blattartiger Gestalt und deutlich dorsiventralem
Baue kann in warmen und heiflen Gebieten das Blatt den
aphotometrischen Charakter an sich tragen. Als Beispiel fiihre
ich die bekannte, hdufig kultivierte Araucarvia imbricata an,
deren bis 9cm lange und Dbis fast 1 cm breite Blatter gar
keine bestimmte Neigung zum einfallenden Lichte darbieten,
unter demselben Winkel zur tragenden Achse stehen, welche
Lage der Sprofi auch zeigen mag. Nur an dem vertikal gerich-
teten Hauptstamm sind die Blatter stdarker aufgerichtet, bilden
also einen kleineren Winkel zur tragenden Achse als an den
anderen Sprossen. Aber auch diese Blatter kdnnen noch als
aphotometrische angesehen werden.

1 Lichtgenufl, p. 74.
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Als Beispiel einer Pflanzengattung, welche in kalten und
gemafligt temperierten Gebieten vorkommt, aber Uberall den
aphotometrischen Charakter bewahrt, nenne ich das Genus
Pinus.

Der aphotometrische Charakter des Féhrenblattes (Féhren-
nadel) spricht sich ebenso deutlich im anatomischen Baue wie
im physiologischen Verhalten aus, wie ich schon frither aus-
einandersetzte.! Die FOhrennadel ist im wesentlichen kon-
zentrisch gebaut und speziell das griine Mesophyll befindet
sich in ausgesprochen konzentrischer Anordnung, so dafl das
Licht von allen Seiten her auf die Chlorophyllkérner treffen
kann. Die Lage der ausgewachsenen Foéhrennadel hat gar
keine Beziehung zum Lichteinfall, was sich schon dadurch zu
erkennen gibt, dal ithre morphologischen Oberseiten ebenso
haufig nach unten als nach oben gekehrt erscheinen. Eine
dem photometrischen Blatte stets innewohnende Tendenz, die
morphologische Oberseite des Blattes dem Lichte zuzuwenden,
besteht gar nicht. Der sonst im Blatte so scharf ausgeprigte
epinastische Charakter fehlt in der Regel den aphotometrischen
Bldttern.

Der hohe Lichtgenufl unserer auf starkes Sonnenlicht an-
gewiesenen Fohren (Pinus silvestris und P. nigricans) bringt
es mit®sich, daf} fast jedé¢ Nadel derselben bei Sonnenschein
vom direkten Sonnenlichte getroffen wird. Da die Richtung der
Sonnenstrahlen sich fortwahrend dndert und das Blatt bezilig-
lich der Beleuchtung eine unbestimmte, wenn auch nach Be-
endigung des Wachstums unveranderliche Lage besitzt, so ist
es begreiflich, dal die Sonnenstrahlen, von welcher Richtung
sie auch kommen mogen, zu den Chlorophyllkérnern gelangen
konnen, wie ja selbstverstdndlich auch das diffuse Licht am
Tage fortwdhrend die Chlorophyllkérner erreicht. In beiden
Fallen wird dem Blatte ein grofier Lichtiiberschufl dargeboten,
so dall eine dkonomische Ausniitzung des Lichtes nicht not-

1 Anpassung des Laubblattes an die Lichtstirke, 1. c., p. 11; Uber die
anatomischen Verhiltnisse des aphotometrischen Blattes der hochnordischen
Cassiope tetragona; Lichtgenuf im arktischen Gebiete, 1. ¢., p. 399 ff.; ferner
K. Linsbauer, Zur Anatomie der Vegetationsorgane von Cassiope felragona.
Diese Berichte, Bd. 109 (1900), p. 685 ff.
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wendig ist und im Einklange damit auch keine Einrichtungen
hierzu angetroffen werden.

Nach den bisherigen gesicherten Erfahrungen kann man
sagen, dafl jene Gewdchse, welche aphotometrische Blétter
besitzen, durch hohen, nur innerhalb enger Grenzen schian-
kenden Lichtgenufi ausgezeichnet sind. Es ist aber nicht erfaubt,
diesen Satz umzukehren und anzunehmen, daf§ alle Gewdichse,
welche durch hohen, innerhalb enger Grenzen schwankenden
Lichtgenufl charakterisiert sind, notwendig auch stets aphoto-
metrische Blétter besitzen miifiten. Es gibt Falle, welche direkt
und in der auffdlligsten Weise dartun, dafl solche Gewéchse
auch photometrische Blidtter ausbilden. Ich habe seinerzeit in
Buitenzorg konstatiert, dafl jene Holzgewichse, welche in den
Tropen als sogenannte Schattenbdume zum Lichtschutz von
Kaffee- und anderen Kulturen verwendet werden?! (Albizzia
woluccana, Pithecolobinne Saman u. a.), den hdchsten bis jetzt
beobachteten relativen Lichtgenuf§ aufiveisen (etwa 1--1/, bis
1--1/,), aber dennoch photometrische Bldtter ausbilden. Ich
habe in meiner damaligen Abhandlung nicht direkt {iber den
photometrischen, beziehungsweise aphotometrischen Charakter
der Bldtter dieser Biume mich ausgesprochen, allein beziiglich
Albizzia moluccana doch ausdriicklich gesagt, dafl die Blittchen
ihrer Fiederblétter bei hohem Sonnenstande sich aufrichten.

Wie sie sich im ausschliefilich diffusen Lichte verhalien,
habe ich damals nicht untersucht. Aber es ist zweifellos, daf
Albizzia wmoluccana, trotz ihres enorm hohen Lichtgenusses
und der engen Grenzen desselben, Blatter von ausgesprochen
photometrischer Ausbildung besitzt. Man begreift die Zweck-
maBigkeit dieser Relation. Die Lichtempfindlichkeit dieser
Bléttchen ist so grof, dal sie bei der hohen Lichtintensitit, die
sich infolge hohen Sonnenstandes, zumal in den Tropen,
einstellt, zugrunde gehen miifiten. So aber stellen sich die
Blidttchen infolge von durch intensives Licht hervorgerufenen
Variationsbewegungen in die Richtung des einfallenden Strahles
und sind dadurch vor schédigender Lichtwirkung bewahrt.

1 Untersuchungen tiber den Lichtgenufi der Pflanzen mit Riicksicht auf
die Vegetation von Wien, Kairo und Buitenzorg. Diese Berichte, Bd. 104 (1895),
p. 668 ft.
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Die Bezichungen des aphotometrischen Charakters des
LLaubblattes zu den Beleuchtungsverhéltnissen lassen sich auf
Grund der bisherigen Erfahrungen kurz folgendermafen zu-
sammenfassen:

Pflanzen, deren Laub infolge hohen relativen
Lichtgenusses eine grofle Lichtfiille zufédllt, besitzen
in vielen Fdllen aphotometrische Bléatter.

Geht der aphotometrische Charakter dieser
Blitter mit niederem absoluten Lichtgenufl einher,
so bendtigen dieselben keine besonderen Schutz-
mittel gegen Sonnenbeleuchtung. Wenn aber der
aphotometrische Charakter des Blattes mit hohem
absoluten Lichtgenufl verbunden ist, so mufi, da ein
solches Blatt in der Lage kein Mittel zur Abwehr
starken Sonnenlichtes besitzt, die innere Organisa-
tion eine derartige sein,dafl nur stark geschwiachtes
Sonnenlicht in ein solches Organ eindringen Kkann.

Worin die Fahigkeit des aphotometrischen Blattes besteit,
starke direkte Sonnenstrahlung ohne Schadigung zu ertragen,
148t sich mit Bestimmtheit noch nicht sagen, da hierzu die er-
forderlichen anatomischen und experimentellen Untersuchungen
fehlen. Aber mit einiger \Wahrscheinlichkeit 146t sich nach
mancherlei einschliagigen Wahrnehmungen sagen, dall solche
aphotometrische Blitter einen weitreichenden Lichtschutz in
jenen Geweben besitzen, welche das chlorophyllhaltige Gewebe
bedeckt, so dafl zu den Chlorophyllkérnern nur ein sehr
geschwichtes Licht gelangen kann. Hand in Hand damit sind
aber auch noch andere Schutzeinrichtungen, insbesondere
gegen starke Erwdrmung und starke Transpiration erforderlich.
Daf alle kleinvolumigen Blétter infolge der ihnen zukommenden
grofien Oberfliche im Vergleich zu ihrem korperlichen Inhalt
einen auBlerordentlichen Wirmeschutz aufweisen, habe ich
schon in einer friiheren Abhandiung genau erdrtert.1

Es bleibt zu untersuchen tibrig, ob nicht auch bei niederem
Lichtgenufi das Blatt mancher Pflanze sich aphotometrisch
ausbilden konne. Bei der auflerordentlichen Mannigfaltigkeit,

1 Siehe Anmerkung 1 auf p. 120.
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welche die Pflanzen nicht nur in bezug auf die Anpassung an
die Lichtstdarke, sondern in fast allen morphologischen und
physiologischen Eigentliimlichkeiten darbieten, ist dies von
vornherein nicht auszuschlieflen. Es konnte aber dieser FFall nur
bei Pflanzen vorkommen, welche ein auflerordentlich geringes
Lichtbedirfnis besitzen, die also einen sehr geringen abso-
luten Lichtgenufl oder wenigstens ein sehr tief liegendes
Lichtgenufiminimum aufweisen. Es scheint mir, als wiirde bei
manchen auf schattigen Standort angewiesenen Moosen das
Blatt aphotometrischen Charakter besitzen. Aber ich habe nach
dieser Richtung bisher keine genaueren Untersuchungen an-
gestellt. Es scheint mir auch, dafl die als Topfpflanze so oft
kultivierte Aspidistra elatior trotz ihres anscheinend sehr tief
gelegenen LichtgenufBminimums in diese Kategorie zu stellen
sei. Die Blattfliche hdngt gekrimmt zum Licht Giber und diese
Fliche hat keine ausgesprochene Beziehung zum Lichteinfall.
Doch wirkt bei der fixen Lage des Blattes der Blattstiel inso-
fern mit, als derselbe selbst in sehr schwachem Lichte positiv
heliotropisch ist, wodurch die Blattlamina gezwungen wird,
nach dem Lichte Uberzuhdngen.

Wenn man sich blo8 auf die bisher sichergestellten Er-
fahrungen stiitzt, so findet man den niedrigsten Lichtgenufl
gerade mit hochster LichtOkonomie, also mit der vollendetsten
photometrischen Ausbildung vereint. Aber so wie mit hdchster
Lichtflille und grofier Lichtstdarke das Blatt einer Pflanze sich
je nach seinen besonderen Eigenschafien aphotometrisch oder
panphotometrisch, ja, wie wir spdter sehen werden, sogar auch
euphotometrisch ausbilden kann, so konnte auch bei sehr
niedrigem Lichtgenufl die Pflanze auf Grund besonderer Eigen-
timlichkeit aphotometrische Bldtter hervorbringen. Man muf
in biologischen Fragen stets mit der Unerschopflichkeit der
Mittel rechnen, welcher sich die Natur zur Erreichung ihrer
Zwecke bedient.

III. Das photometrische Blatt.

Was unter einem photometrischen Blatt zu verstehen ist,
wurde oben schon gesagt. Wihrend das aphotometrische Blatt
seinen Lichtbedarf nur durch seine Form und Struktur regeln
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kann, gesellt sich bei dem photometrischen Blatte zu den Vor-
teilen der Form (im weitesten Sinne, also auch der inneren
Form: der Struktur) auch die der Lage: das Blatt, beziehungs-’
weise seine Teile nehmen zum Licht und, wie man hinzufiigen
mufl, durch das Licht eine Lage zu den einfallenden Strahlen
ein, welche entweder dazu dient, das Licht moglichst aus-
zuntlitzen oder dasselbe so weit abzuwehren, als es schddigend
wirken konnte. Dadurch sind zwei Haupttypen des photo-
metrischen Blattes gegeben, die ich schon friiher genau definierte
und alseuphotometrische und panphotometrische Blétter
bezeichnete.!

Das euphotometrische Blatt ist dadurch ausgezeichnet,
dafl es genau senkrecht auf das stdrkste diffuse Licht des
thm zufallenden Lichtareals zu stehen kommt.? Das panphoto-
metrische Blatt ist hingegen dadurch charakterisiert, dafl es
einen Teil des auf dasselbe fallenden direkten Sonnen-
lichtes, so weit dasselbe infolge seiner Intensitit schadigend
wirken konnte, mehr oder weniger vollstindig abwehrt, hin-
gegen gleichzeitig viel von dem vorhandenen diffusen Licht
aufnimmt.?

Das photometrische Blatt erreicht in seinen beiden eben
kurz geschilderten Formen nach Beendigung des \Wachstums
entweder einen stationdren Zustand (»fixe Lichtlage«, siehe
hieriiber Paragraph V) oder kann liber diesen Zustand hinaus
sich je nach den Beleuchtungsverhiltnissen zum Licht orien-
tieren (»variable Lichtlage«, siehe hieriiber Paragraph VII).

IV. Fixe Lichtlage der Blitter.*

Die »fixe Lichtlage« der Bldtter kommt wihrend des
Wachstums zustande. Nach Beendigung des Wachstums kann
sie nicht mehr gedndert werden.

L Anpassung des Laubblattes an die Lichtstirke, 1. c., p. 2 ff.

Wiesner, Heliotropische Erscheinungen, 11 (1880), p. 40.

3 Siehe hierliber Paragraph V1.

4 Dieser nun allgemein eingefiilhrte Terminus technicus wurde von mir

(8]

zuerst im zweiten Teile meiner »Heliotropischen Erscheinungen« (1880), p. 40,

angewendet.
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Jedes Blatt, welches durch Wachstum seine Bewegungen
beherrscht, wird selbstverstdndlich schlieBlich, namlich nach
Beendigung des Wachstums, eine fixe Lage annehmen. Von
einer »fixen Lichtlage« kann aber nur bei solchen Bléttern
gesprochen werden, welche im Lichte sich entwickeln. Solche
Blatter, zumal die im Lichte funktionierenden Blatter, ndmlich
die Laubbldtter, sind aber entweder photometrisch oder aphoto-
metrisch. Nur das photometrische Blatt nimmt efne »fixe Licht-
lage« ein. Das aphotometrische Blatt mufl selbstverstandlich
nach Beendigung des Wachstums gleichfalls eine unverdnder-
liche Lage einhalten. Da dieselbe aber weder eine Beziehung
zum Lichteinfall aufiweist, noch uberhaupt durch das Licht
hervorgerufen wird, so kann hier von einer »fixen Lichtlage«
nicht gesprochen werden, sondern nur, wenn man will, von
einer »iixen Blattlage«.

Dennoch kann es vorkommen, dafi eine solche »fixe
Blattlage« aphotometrischer Blatter eine »fixe Lichtlage« vor-
tduscht, indem sich eine Beziehung der Richtung zum Lichte
gewissermafien nur — man verzeihe den nicht gliicklich
gewdhlten Ausdruck — zufdllig einstellt, welche aber vom
Licht unabhidngig zustande kommt. Ich will dies durch ein
Beispiel erlautern. Durch Epinastie und negativen Geotropismus
kommen antagonistische Bewegungen zustande, welche nicht
selten zu Gleichgewi'chtszustéinden fihren, die hdchst glinstige
Beleuchtungsverhaltnisse bedingen. Es kann z. B. durch Ent-
gegenwirken von Epinastie und negativem Geotropismus eine
Horizontalstellung der Blédtter herbeigefihrt werden, wodurch
dieselben z.B.im Walde, wo das Zenitlicht das stdrkste diffuse
Licht ist, der giinstigsten Beleuchtung des Standortes angepalft
erscheinen. Solche Blitter scheinen also photometrisch zu sein,
sind es aber nicht und es wird stets besonderer Priifungen
bedirfen, um zu entscheiden, ob ein Blatt faktisch photo-
metrisch ist, d. h. ob es faktisch das Licht ist, welches fir die
Lage des Blattes den Ausschlag gibt. Ich habe schon frither
auf Blatter aufmerksam gemacht, welche, ohne photometrisch
zu sein, doch eine giinstige Lage zum Licht einnehmen. Ich
habe diese Blitter als pseudophotometrisch bezeichnet.?!

1 Lichtgenu$, p. 127.
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Ich komme weiter unten noch ndher auf diesen Gegenstand
zurlick.

V. Das euphotometrische Blatt bei fixer Lichtlage.

Was zunichst das bei fixer Lichtlage sich ausbildende
euphotometrische Blatt anlangt, so kann dasselbe einen physio-
logischen Charakter annehmen, der durch die denkbar voll-
standigste Lichtskonomie ausgezeichnet ist. Es ist dies bei
den schattenstdndigen Blattern vieler Biume und zahlloser
kraut- oder staudenartiger Pflanzen der Fall. Das Blatt ist dann
straff, eben ausgebreitet und umschlieft ein griines Mesophyll,
welches, man konnte beinahe sagen, in einer ebenen Flache
(richtiger gesagt, in einer ebenen Schichte) ausgebreitet ist.
Das Blatt und damit die Chlorophyllschichte stellt sich genau
senkrecht auf das stirkste ihm dargebotene diffuse Licht, so
daB hier wirklich von einer vollendet ausgebildeten Licht-
okonomie die Rede sein kann. Ein so ausgebildetes euphoto-
metrisches Blatt stellt sich in den schroffsten Gegensatz zum
aphotometrischen.

Uber die Verbreitung des euphotometrischen Blattes habe
ich erst im letzten Sommer eingehende Studien angestellt, weil
das von mir angegebene idltere Verfahren zur Entscheidung
der Frage, ob ein Blatt euphotometrisch ist oder nicht, so
umstindlich war, da ich mich bei Anwendung desselben sehr
einschrinken mufite. Mein neues Verfahren, die genannte
Frage mit Zuhilfenahme des von mir beschriebenen Skio-
klisimeters! zu losen, ist so expeditiv, dafl man es leicht bet
zahlreichen Pflanzen in Anwendung bringen kann. Ich habe
dieses Instrument im Sommer und Herbst des abgelaufenen
Jahres (1910) zuerst in Wien, dann in Baden (Niederdsterreich)
und zuletzt (September und Oktober) in Abbazia reichlich zur
Bestimmung des photometrischen Charakters der Blédtter benutzt
und bin zu dem Resultate gelangt, dal dem mit fixer
Lichtlage verbundenen euphotometrischen Blatt eine
auflerordentiich grofie Verbreitung im Pflanzenreiche
zukommt und wenigstens in mittleren Breiten und geringen

1 Siehe Note 3 auf p. 120.
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und mittleren SeehOhen die verbreitetste Form des photo-
metrischen Blattes zu sein scheint. Vielleicht herrscht in
wirmeren Xerophytengebieten das panphotometrische oder
sogar aphotometrische Blatt vor. Sicheres 148t sich dariiber
nicht sagen, da nach dieser Richtung geniigend ausgedehnte
Beobachtungen nicht vorliegen. Was bisher in wiarmeren Xero-
phytengebieten tiber den photometrischen Charakter der Biétter
beobachtet wurde, scheint obige Vermutung zu bestétigen.
Allein zur Generalisierung ist wie immer, so auch hier um so
groflere Vorsicht geboten, als nach Beobachtungen, die ich in
Niederosterreich und in [strien anstellte, selbst bei freier Ex-
position der betreffenden Gewichse, also im Vollgenusse des
dargebotenen Sonnenlichtes, das Blatt derselben sich euphoto-
metrisch ausbilden kann, ja bei manchen Pflanzen sich typisch
in dieser Art ausbildet. Auf diesen merkwiirdigen Gegenstand
komme ich spéter noch nédher zurlick.

Dafl im hocharktischen Vegetationsgebiet das euphoto-
metrische Blatt fast fehlt und nur unter dort selten eintretenden
Beleuchtungsverhiltnissen zur Ausbildung gelangen kann, ist
schon friither erdrtert worden.

Was die euphotometrische Ausbildung des Laubes der im
heififeuchten Tropengebiete vorkommenden Pflanzen anlangt,
so habe ich eine solche dort vielfach beobachtet.?

VI. Das panphotometrische Blatt bei fixer Lichtlage.

Das euphotometrische Blatt wurde gleich anfangs, als ich
diesen Typus aufstellte, genau charakterisiert als ein photo-
metrisches Blatt, dessen Lage durch das diffuse Licht bestimmt
wird, da es sich auf das stdarkste diffuse Licht des Stand-
ortes senkrecht stellt, wie im vorigen Paragraphen auseinander- .
gesetzt wurde. Es schien sicher, dafl das Schattenblatt, sofern
es Uberhaupt photometrisch ist, als euphotometrisch anzusehen
ist, und es lag sehr nahe, das euphotometrische Blatt mit dem

1 Wiesner, Pflanzenphysiologische Mitteilungen aus Buitenzorg. I. Beob-
achtungen iiber die Lichtlage der Blitter tropischer Gewichse. Diese Berichte,
Bd. 103 (1894).
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Schattenblatt zu identifizieren, wobei natlirlich vorausgesetzt
wurde, daf3 ein soiches Blatt schwaches Sonnenlicht und vor-
libergehend selbst starkes Sonnenlicht unbeschadet vertragt.

Wie ich im vorigen Paragraphen angab, gibt es aber auch
Pflanzen, welche selbst im vollen Sonnenschein euphotometri-
sche Bldtter auszubilden befdhigt sind, welche also trotz
Sonnenstrahlung doch durch das diffuse Licht in ihre charak-
teristische Lichtlage kommen.

Es darf also das euphotometrische Blatt nicht ohne
weiteres mit dem Schattenblatt identifiziert werden. Da der
ausgesprochene, spiter genau zu schildernde panphotometri-
sche Charakter nur im Sonnenlicht erfolgt, war ich friher
geneigt, das panphotometrische Blatt mit dem Sonnenblatt zu
identifizieren. Diese Identifizierung ist aber doch nicht voll-
standig zutreffend, sofern erst bei ldngerer und starkerer
Sonnenwirkung sich jene Charaktere einstellen, welche fir
das panphotometrische Blatt bestimmend sind.

Dieser Charakter besteht aber darin, dafl Blatter dieser
Art oder deren Teile dem starken Sonnenlicht durch
dieLage ausweichen, dabei aber doch so gelagertsind,
dafl sie noch relativ viel diffuses Licht aufzunehmen
vermogen.

Es ist somit nunmehr das panphotometrische Blatt ebenso
genau charakterisiert wie das euphotometrische, und man wird,
indem man diese Charaktere beachtet, niemals im Zweifel sein,
ob man es mit einem euphotometrischen oder mit einem pan-
photometrischen Blatte zu tun habe. Hingegen wiére es nunmehr
als verfehlt anzusehen, wenn man jedes Schattenblatt flir ein
euphotometrisches, jedes Sonnenblatt fiir ein panphotometri-
sches Blatt erkldren wirde.

Da der Charakter des panphotometrischen Blattes
in der Abwehr zu starken Sonnenlichtes bei mdg-
lichster Ausniitzung des diffusen Tageslichtes be-
steht, so leuchtet ein, dafl man dasselbe in vollendet-
ster Ausbildung und am hdufigsten in den Tropen
finden wird und daf vom Aquator aufwirts und ab-
wirts bis zu den arktischen, beziehungsweise ant-
arktischen Vegetationsgrenzen hin die Hdufigkeit des
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Vorkommens und die Schédrfe der Ausbildung dieses
biologischen Blattypus abnehimen miisse. Gelegentlich
habe ich schon frither einige einschldgige Beobachtungen mit-
geteilt, ohne aber wie hier die Tatsachen zusammenzufassen.!

Das panphotometrische Blatt ist, wie wir gesehen haben,
physiologisch gut charakterisiert.In bezug aufseine morpho-
logische Ausbildung zeigt es aber nicht jene Einheitlichkeit
wie das euphotometrische, welches, wie schon bemerkt, stets
durch ebene Ausbreitung ausgezeichnet ist. Das in fixer Licht-
lage befindliche panphotometrische Blatt ist durch seine dufiere
Form und seine l.age oder durch die Lage seiner Teile in
hochst mannigfaltiger Weise ausgebildet. Ich werde weiter unten
auseinandersetzen, daf§ diese morphologische Ausgestaltung
mit der physiologischen Funktion aufs innigste zusammen-
hangt.

Soweit ich nunmehr die Typen des panphotometrischen
Blattes zu Uberblicken vermag. gelange ich zu folgender
Ubersicht:

1. Richtung des panphotometrischen Blattes. Bei
vielen Pflanzen. besonders bei Holzgewdchsen, spricht sich
der panphotometrische Charakter des Blattes darin aus, daf es
aufgerichtet erscheint. Es ist dies besonders auffillig bei jenen
Holzgewdchsen, welche im Sonnenlichte panphotometrische, im
Schatten euphotometrische Blidtter ausbilden, z. B. bei Prunus
Laurocerasus, Mespilus japouica, Calycauthus flovidus, zu
sehen. Mit Zuhilfenahme des Skioklisimeters findet man die
Schattenblatter stets genau euphotometrisch, d. h. sie stellen
sich genau senkrecht auf das stdrkste ihnen zukommende
diffuse Licht. Aber die Sonnenbldtter zeigen ein anderes Ver-
halten. Das Skioklisimeter zeigt bei ihnen rasch an, daf} sie nicht
euphotometrisch sind, und es ist ganz augenfillig, daB sie
stark aufgerichtet sind. Durch dieses Lageverhdltnis sind sie
gegen die schadigende Wirkung des stdrksten direkten Sonnen-
lichtes geschiitzt. Die Lage dieser aufstrebenden Blatter ist,
soviel ich gesehen habe, in der geméifligten Zone niemals die

1 Lichtgenuf der Vegetation von Wien, Kairo und Buitenzorg. Lichtgenufi
im arktischen Gebiete. Uber die Lichtlage der Blitter iropischer Gewichse.

Sitzb. d. mathem.-naturw. Kl.; CXX. Bd., Abt. I. 10
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genau vertikale. Diese Lage wdire fir sie auch gar nicht von
Vorteil, da die Sonne in diesen Vegetationsgebieten niemals
den Zenit erreicht. Es zeigt sich vielmehr eine gewisse An-
ndherung an jene Richtung, welche den hodchsten Sonnen-
stinden der betreffenden Gebiete, und zwar zu jenen Zeiten
entspricht, in welchen die Blatter ihr Wachstum abgeschlossen
haben. Erfolgt der Wachstumsabschlufl zur Zeit der grofiten
Sonnenhohe, so kann es vorkommen, dafl die Lage der Blatter
der grofiten Sonnenhohe entspricht. Es ist dies aber nach
meinen Beobachtungen doch nur ein seltener Fall. Kommt aber
das Wachstum frither zum Abschlufi, was schr hidufig der Fall
ist, so wird zur Zeit der grofiten Sonnenhdhe das Blatt nicht
jene Neigung haben, welche dem hochsten Sonnenstand ent-
spricht, sondern eine geringere, wodurch eine Verminderung
der Schutzwirkung gegeben ist. Es kann ibrigens bei fixer
[ichtlage nicht mehr erreicht werden als eine Anndherung
an das giinstigste Verhiltnis, da mit Abschiufl des \WWachstums
die Lage der Blitter jener Pflanzen, welche wir hier im Auge
haben, unveridnderlich bleibt, wihrend die Sonnenhdhe sowohl
im Tage als in der Vegetationsperiode sich dndert. Es werden
also mittlere Lageverhidltnisse erzeugt. welche eben
mittleren Zustdnden schidigender Sonnenbestrahlung ent-
sprechen.

Die Sonnenblitter der tropischen Gewdédchse werden
begreiflicherweise ihren panphotometrischen Charakter im all-
gemeinen schirfer ausbilden als die Gewichse mittlerer Breite,
weil infolge stidrkerer Sonnenbeleuchtung die Notigung zu
gréferem Schutze vorhanden ist. \Vdhrend bei uns (Wien) die
Mittagesonnenhdhe vom Marz bis Junt bloff von etwa 35 bis
65° steigt, weicht sie am und in der Ndhe des Aquators das
ganze Jahr hindurch nur wenig von 90° ab. Und selbst in
Buitenzorg (zirka 6° stidl. Br.), wo ich durch mehrere Winter-
monate meine Beobachtungen anstellte, schwankt zu dieser
Zeit die Mittagssonnenhohe blofl etwa zwischen 73 und 87°.

Wenn nun auch, wie aus meinen lichtklimatischen Unter-
suchungen hervorgeht, die Intensitidt der Sonnenstrahlung nicht
einfach mit der Sonnenhdhe steigt, sondern sich Abdnderungen
der Lichtstirke einstellen, welche auf Zustinde der Atmosphére
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zurtickzufiithren sind,! so ist es doch sehr einleuchtend, dag,
klarer Himmel, also unbedeckte Sonne vorausgesetzt, eine
zwwischen 80 und 90° gelegene Sonnenhdhe eine bedeutend
groBere Stdrke des direkten Sonnenlichtes herbeifithren wird,
als jene ist, welche durch unsere hochsten, im Hochsommer
herrschenden SonnenhOhen vermittelt wird. Diese Sonnenhdhen
schwanken namlich (Wien) blofi etwa zwischen 55 und 65°.

Es ist also eigentlich selbstverstdndlich, dal die Schutz-
einrichtungen der Laubbldtter gegen zu starke Insolation in
den Tropen viel schdrfer ausgepragt sein miissen als bei uns.
Gerade jene Form des panphotometrischen Blattes, welche wir
hier im Auge haben, tritt in den Tropen sehr auffillig hervor.
So sagt G. Haberlandt:2 »Das tropische Laubblatt hat weit
mehr (als das der gemdfigten Vegetationsgebiete) mit der
direkten Insolation zu rechnen und sich vor den nachteiligen
Folgen derselben zu schiitzen. Es nimmt gewdhnlich eine
solche Stellung an, daf3 die Strahlen der hdher stehenden Sonne
unter spitzem Winkel die Blatter treffen.«

Meine bald hierauf (1893 bis 1894) in Buitenzorg unter-
nommenen Untersuchungen {iber die Lichtlage der Blatter?
haben gelehrt, daf nicht nur panphotometrische, sondern auch
euphotometrische Blitter an tropischen Gewidchsen auftreten,
ja letztere zumeist im Vergleiche zum panphotometrischen
Blatte weit Giberwiegen und dafl das panphotometrische Blatt
nicht nur in der hier ins Auge gefafiten Form, sondern auch in
anderen Formen auftritt. Es ist also die Teandenz des Tropen-
blattes, moglichst in die Richtung der einfallenden Strahlen zu
gelangen, nicht der »gewdhnliche [Fall«, wie Haberlandt
meint, aber sein Ausspruch lehrt, wie auffallend gerade dort
diese Form des panphotometrischen Blattes hervortritt.

1 Wiesner, Untersuchungen iiber das photochemische Klima. Denk-
schriften der kaiserl. Akad. der Wiss., Bd. 44 (1896), Bd. 67 (1898), Bd. 89
(1906).

2 G. Haberlandt, Eine botanische Tropenreise. Leipzig, Engelmann,
1893, p. 110 und 111.

3 Wiesner, Pflanzenpsysiologische Mitteilungen aus Buitenzorg. I. Beob-
achtungen tiber die Lichtlage der Bldtter tropischer Gewidchse. Diese Berichte,
Bd. 103 (1894).
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Ich habe bei meinen diesbeziiglichen Beobachtungen ge-
funden, dafl in den Tropen zahlreiche Holzgewdidchse auftreten,
welche in der Peripherie der Krone panphotometrische Blétter
von dem in Rede stehenden Typus ausbilden, welche ihre
Blatter wie bei vielen Pflanzen unserer Vegetationsgebiete nach
aufwairts gerichtet haben. Aber in den Tropen fand ich auch
panphotometrische Blatter, welche durch scharfe Abwarts-
bewegung sich gegen starke Sonnenwirkung schiitzen. Das
beste Beispiel in dieser Richtung bildet Pavetta pulcherrima T.
et B., eine tropische Rubiacee, deren in jugendlichem Zustande
vertikal stehende Blétter im #duBlersten Falle eine 180° be-
tragende Bewegung ausfiihren miissen, um in die fixe Lichtlage
zu gelangen.! Aber das ist ein extremer Fall, in anderen Fillen
(Lawrinm sp., Otophora punbescens Bl.) reicht die Abwirts-
bewegung nicht so weit. Ahnliches kommt auch bei manchen
unserer Gewdchse vor.

Es gibt in den Tropen nur wenige Gewdichse, welche aus-
schliefilich diese Form des panphotometrischen Blattes aus-
bilden. Es sind dies begreiflicherweise nur Gewiédchse mit
schiitterer Belaubung. Regel ist doch, dafl die dichter belaubten
Tropenbdume nur in der Peripherie panphotometrische, in der
Tiefe der Krone euphotometrische Bldtter zur Ausbildung
bringen. ’

Im vollen Gegensatze zu diesen Verhédltnissen des photo-
metrischen Charakters der Blétter tropischer Gewichse stehen
jene, welche sich an den arktischen Gewidchsen zu erkennen
geben und begreiflicherweise an den arktischen Vegetations-
grenzen am scharfsten in Erscheinung treten, wie oben (p. 121 ff)
bereits auseinandergesetzt wurde.

Ich fiige hier einige Bemerkungen ein (iber das Auftreten
panphotometrischer Blatter bei den Coniferen. Die Fdhren
(Pinns sp.) besitzen, wie wir gesehen haben, aphotometrische
Blatter. lhnen stellen sich die Abies-, Picea- und Taxus-Arten
und manche andere, auf die ich hier nicht eingehe, gegeniiber
mit Blattern, die entweder euphotometrisch oder zum Teil
panphotometrisch, zum Teil euphotometrisch ausgebildet sind.

1 L.c.,p. 18
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Bei Abies pectinata bildet die euphotometrische Ausbildung
der Blatter an den Seitenzweigen die Regel. Es besagt dies
ja schon der Speciesname: die Bldtter stehen untereinander
parallel wie die Zdhne eines Kammes an der tragenden Achse,
und zwar stehen sie in der Regel! an jedem Astchen senkrecht
zum stdrksten diffusen Lichte. Anders ist es bei den Gattungen
Picea und Taxus. Hier kommt es, wie bekannt, vor, dafi die
Blatter ebenso wie bei Abies gestellt sind; aber noch hidufiger
tindet man die Tendenz zur Aufrichtung der Nadeln. Mit Zuhilfe-
nahme des Skioklisimeters kann man sich nun leicht und rasch
davon lberzeugen, dafi, wenn die Nadeln eines Sprosses in
einer Ebene liegen (an stark schattenstindigen Sprossen), diese
Nadeln den euphotometrischen Charakter besitzen, dafi hin-
gegen die Aufrichtung der Nadeln nur dort erfolgt, wo dieselben
dem Sonnenlichte stark ausgesetzt sind. Die Aufrichtung dieser
Blitter dient offensichtlich dem Zwecke, die Wirkung des auf-
fallenden direkten Sonnenlichtes abzuwehren. Mit einem Worte:
diese Blitter sind panphotometrisch und gehéren jenem Typus
der photometrischen Ausbildung des Blattes zu, weiche wir
hier im Auge haben. Ich komme auf die photometrische Aus-
bildung der Nadeln von Picea und Taxus in dem spéter folgenden
Abschnittnoch zurtick, welchersich mitden Lichtverhéltnissenbe-
schiiftigt, unter welchen ein und dasselbe Gewichs seine Blétter
entweder euphotometrisch oder panphotometrisch ausbildet.

2. Panphotometrische Hohlformen der Blédtter.
Diese nicht selten auftretende Form des panphotometrischen
Blattes ist dadurch charakterisiert, dafl das Blatt sich nicht,
wie dies bei dem euphotometrischen Blatte die Regel bildet, in
eine Ebene ausbreitet, sondern entweder durch Erhebung der
Blatthdlften oder des Blattrandes hohl erscheint. Der Ausdruck
»hohl« ist vielleicht nicht passend gewdhlt, es wollte sich aber
keine andere kurze zusammenfassende Bezeichnung finden
lassen. Ich habe beide Formen schon friher beschrieben.? Im
ersteren Falle, z. B. bei Syringa vulgaris sehr typisch aus-

1 An sehr stark besonnten Tannensprossen ist wohl auch eine Aufrichtung
der Nadeln zu bemerken.

2 Anpassung des Laubblattes an die Lichtstdrke. Biolog. Zentralblatt,
Bd. 23 (1903).



138 J.v. Wiesner,

gebildet, heben sich die beiden Blatthalften derart, dafl sie einen
Winkel bilden, wobei die Hilften eben bleiben. Im letzteren
Falle wolbt sich der Rand in mehr oder weniger grofer Breite
empor, wobei der innere Blatteil eben bleibt. Das Blatt von
Viburnuwm Lantana bildet ein gutes einschlidgiges Beispiel.
Die Emporwolbung kann im duflersten Falle die ganze Spreite
beherrschen, wobei also kein Teil derselben eben bleibt. Das
ganze Blatt ist dann nach oben konkav. Dabei bildet die Spreite
gewissermafien entweder eine kontinuierliche Hohlfldiche oder
aber jede Blatthalfte bildet fiir sich eine Hohlifliche und die
beiden Hohlflichen schneiden sich im Medianus unter einem
gewissen Winkel. Als Beispiel dieses Typus fithre ich die
Blatter von Cercis siliquastrum an. Der Grad der Hohlkrimmung
der Blatter 1st bei verschiedenen Pflanzen sehr verschieden,
kann indes selbst bei einer Species stark variieren. Bei-
spielsweise ist bei Cercis silignosa die Krimmung stark, bei
Viburnuwm Lantana schwach, bei Evouymwns japonicns und
Buxus sempervirens gewodhnlich gering, doch gibt es Spielarten
beider Species mit starker Hohlkriimmung der panphotometri-
schen Blitter.

Die Fiederbldtter von Rosa-Arten erheben sich mehr oder
weniger stark, so dafi das Blatt der Rose, obgleich es geliedert
ist, im wesentlichen doch den Charakter jenes Typus zeigt,
den wir bei Syriuga vulgaris kcnnen gelernt haben. Der
\Winkel, unter welchem sich die aufstrebenden Fiederblittchen
schneiden, ist bei den verschiedenen Arten und Spielarten der
Rose sehr verschieden. An einer grofibldtterigen Klimmrose habe
ich in Abbazia die merkwirdige Beobachtung gemacht, daf
die Blattchen sich so weit aufrichten, dafi sie untereinander
parallel gerichtet erscheinen. Diese Blittchen haben sich in
die Richtung der direkten Sonnenstrahlung gestellt, in eine
Richtung, welche einer bestimmten Sonnenhdhe entspricht.
Aber diese Sonnenhdhe stimmte mit der maximalen Mlittags-
sonnenhdhe des Beobachtungsortes nicht liberein. Es entspricht
der hier beschriebene IFall der vollstindigsten Abwehr der
direkten Sonnenstrahlen, der mir bei fixer Lichtlage unter-
gekommen ist. Bei Pflanzen, deren Blitter eine variable Licht-
lage annehmen, kommen, wie wir spdter sehen werden, solche
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Fille einer fast vollstindigen Abwehr des direkten Sonnen-
lichtes haufig vor.

Eine Kombination des hier beschriebenen Typus mit dem
frither (sub 1) charakterisierten kommt auch vor und ich kann
diesbezliglich kein besseres Beispiel anfiihren als die Blitter
von Evonymus japonicns. An der gewohnlichen und ebenso an
der so haufig kultivierten panaschierten Form sieht man, daf}
das panphotometrische Blatt sich stark aufrichtet, dabei aber
auch hdufig die Hohlform annimmt: das sich im Sonnenlichte
aufrichtende Blatt ist oberseits (in kontinuierlicher Fliche)
konkav.

Einen besonders interessanten, sich hier gut anschlieffenden
Fall der Ausbildung des panphotometrischen Blattes fand ich
bei der in Gérten in Freiland und in To6pfen hdufig kultivierten
Cineraria (Senecio) maritima. Meine Beobachtungen beziehen
sich auf zahlreiche Individuen dieser Pflanze, die ich in Abbazia
genau studierte. Die Pflanze wird dort in Géarten und Anlagen
hdufig kultiviert und kommt dort auch nicht selten in ver-
wildertem Zustande vor. Selbst auf sehr sonnigem Standort
ist das Laub dieser Pflanze nicht ausschlielich panphoto-
metrisch. sondern, wenn auch nur zum geringen Teil, euphoto-
metrisch. Es unterscheidet sich nun bei dieser Pflanze das
panphotometrische Blatt von dem euphotometrischen nicht nur
durch seine Form, sondern auch, und zwar hdchst auffillig,
durch Farbe und Bedeckung. Dieses panphotometrische Blatt ist
nach dem Typus Syringa vinlgaris ausgebildet, dazu ist es dicht
filzig und fast schneeweifl, das euphotometrische ist selbst-
verstandlich eben ausgebreitet und infolge seiner Kahlheit
grin. Der Haarfilz schiitzt offenbar das Blatt vor der Wirkung
zu starker Bestrahlung durch direktes Sonnenlicht, indem die
auffallenden Sonnenstrahlen im Gewirre der Haarfilze reichlich
zerstreut werden, und zudem trdgt auch die Lage des Blattes,
dessen Lappen hdufig beinahe aufgerichtet sind und sich
manchmal fast bertihren, gleichfalls zur Abschwichung des
Sonnenlichtes bei. Das euphotometrische Blatt dieser Pflanze
liegt im Schatten der panphotometrischen Blétter, hat das
Sonnenlicht nicht zu furchten und entbehrt deshalb des licht-
ddmpfend wirkenden Haarkleides.
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Es finden sich also nicht nur unter den Holzgewachsen,
sondern auch unter den Stauden panphotometrische Hohl-
blatter vor, desgleichen unter den krautigen Gewdéchsen. Ich
komme darauf spidter noch zurick und fithre hier als eigen-
artiges Beispiel Aristolochia Clematitis an, bei welcher Pflanze
ich alle Bldtter nur in dieser Weise ausgebildet gesehen habe;
euphotometrische Blitter bildet, so viel ich gesehen habe, diese
Pflanze gar nicht aus.

Das panphotometrische Hohlblatt ist in der Regel nach
oben konkav. Seltener kommt es vor, dafl dasselbe nach oben
konvex ist, woflr ich Lyciztm barbarum als Beispiel anfiihren
will. Ich sehe eine Analogie in dieser verschiedenen Ausbildung
des panphotometrischen Blattes zu dem sich eben ausbreitenden,
aber entweder aufwirts oder abwirts gerichteten panphoto-
metrischen Blatte. Die Aufrichtung ist der gewdohnliche, die
Abwirtskrimmung der seltenere [Fall, wie bel dem panphoto-
metrischen Hohlblatte die (konkave) Aufwartskrimmung der
gewdhnliche, die (konvexe) Abwdirtskriimmung der seltenere
Fall ist.

3. Bliatter der KompaBprlanze. Ich rechne diese Blidtter
zu den panphotometrischen, was ich zuerst (1899) in meiner
Abhandlung liber die Anpassung des Laubblattes an die Licht-
starke ausgesprochen und motiviert habe. Das Kompafiblatt ist
wie das euphotometrische Blatt immer ausgebildet ist und, wie
das panphotometrische Blatt ausgebildet sein kann (erster
Typus), eben ausgebreitet. Aber es unterscheidet sich von dem
euphotometrischen und von den schon vorgefiihrten Typen
des panphotometrischen Blattes dadurch, dafl es durch Torsion
des Blattgrundes zur Stammachse radial gerichtet wird und eine
meridionale Richtung (S—N) annimmt Wie Stahl! zuerst
zeigte, erfolgt diese eigentimliche Lage durch das Licht. Es
liegt also im KompaBblatt ein spezieller Fall der Photometrie
des Blattes oder, wenn man will, ein spezieller Fall von fixer
Lichtlage des Blattes vor. .

Stalil hat schon sehr richtig erkannt, dafl nicht alle Blater
der KompaBipflanze Kompalibldtter bilden, sondern daB je nach

1 E. Stahl, Uber die sogenannten KompaBpflanzen. Zeitschrift fiir Natur-
wissenschaften, Jena, 18S1.
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den Beleuchtungsverhiltnissen auch die gewdhnliche fixe Licht-
lage des Laubblattes sich einstellen kann oder eine Aufrichtung
der Bldtter sich zu erkennen gibt. . .

In der von mir vorgeschlagenen Terminologie ausgedruckt,
kann man sagen, dafl Stahl bereits den bei schwacher Be-
leuchtung sich einstellenden euphotometrischen, ferner den
oben beschriebenen ersten Typus des panphotometrischen
Charakters der Blédtier der Kompafipflanze beobachtet hat und
im Kompafiblatt eine neue Form der Blattphotometrie entdeckte,
welche aber, wie ich schon frither angab und im nachfolgenden
noch nédher erértern werde, einen speziellen Fall des panphoto-
metrischen Blattes darstellt.

Ich habe in den letzten Jahren zahlreiche Beobachtungen
uber die Lichtlage der bekanntesten europdischen Kompaf-
pflanze, der Lactuca Scariola, angestellt, und zwar zum Teil
im Freien, namentlich um \Wien und Baden (Niederdsterreich),
zum Teil im pflanzenphysiologischen Institute, woselbst ich
experimentelle Untersuchungen mit dieser Pflanze vornahm.
Es ergab sich dabei, dafl diese Pflanze, wie alle Kompa®-
pflanzen, in die grofle Zahl jener Gewédchse gehort,
welche im starken Sonnenlichte panphotometrische,
im diffusen Tageslicht euphotometrische Bldtter aus-
bilden, dal aber die Art und Weise der panphotometrischen
Gestaltung einen spezifischen Charakter an sich trdgt. [m
schwachen \Waldschatten sind die Blatter, wie ich oft beob-
achtet habe, euphotometrisch: die Blétter wenden ihre morpho-
logischen Oberseiten nach oben und stellen sich, wenn das
starkste diffuse Licht vom Zenit einfdllt, geradezu horizontal,
wenn das stdarkste Licht von vorn einfdllt, zu diesem senkrecht.

Im Sonnenlichte richten sich die Bldttier auf, wobei sie
entweder ungedreht bleiben oder bei stirkerer Sonnenbeleuch-
tung gedreht werden und bel besonders starker Wirkung des
Sonnenlichtes sich radial zur Stammachse stellen, ohne aber
gerade immer die Meridianstellung einzunehmen. [st die Pflanze
frel exponiert, dann nehmen die Bldtter, wenn nicht gerade
eine ldngere Triibung des Himmels stérend einwirkt, die Mleri-
dianstellung an, d. h. sie stehen in einer Vertikalebene, welche
meridional (S—N) orientiert ist. In einem solchen Falle besitzt
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Lactuca Scariola faktisch Kompafiblatter. In welchen anderen
Fillen sie noch als Kompafipflanze sich darstellen kann, ist am
sichersten durch das Experiment zu erfahren. Kultiviert man
die Pflanze an einem Sidfenster, so orientieren sich die Blatter
ebenfalls meridional. Lat man die Sonne nur von Osten bis
Stidosten einswvirken, so zeigen sie die Tendenz, sich in die
Richtung SO—NW zu stellen, oder es erheben sich die Blatter,
ohne sich zu drehen. Wirkt das Sonnenlicht von SW—W, so
erfolgt gewdhnlich keine Drehung, sondern blof§ eine schwache
Aufrichtung. Lasse ich die Pflanze im Sonnenschein um die
vertikale Achse rotieren, so richten sich die Blatter auf, ohne
deutliche Torsion zu zeigen, selbst bei hoheren Sonnen-
standen. In all den Féllen. in welchen die Blitter sich aufrichten,
sind sie panphotometrisch, aber im Sinne des sub 1 vor-
geflihrten Typus. Kultiviert man die Pflanze in ausschliefflich
diffusem Lichte, so stellen sich die Blitter senkrecht auf die
Richtung des stdrksten diffusen Lichtes, sie werden euphoto-
metrisch. Im diffusen Oberlichte (wie im Walde) stellen sich
die Bldtter horizontal.

Wie man sicht, ist die Meridianstellung ein ganz
spezieller Fall von panphotometrischer Ausbildung
des Blattes bei fixer Lichtlage, und zwar der voll-
endetste Fall panphotometrischerAusbildung,welcher
bei fixer Lichtlage moglich ist: das Blatt steht in
einer slid-nordlich orientierten Vertikalebene, so dafl
die Strahlen hochststehender Sonne an i1hr vorliber-
gehen, also auf das Blatt keine Wirkung austiben
kdnnen. Die Ober- und Unterseite sind nach Ost und
West gewendet, wobei das Blatt von zwei Seiten her
durch diffuses Licht reichlich bestrahlt wird. Natir-
lich kommt einem solchen Blatt auch von Osten und
Westen direktes Sonnenlicht zu, das aber nicht so
stark 1st, als dafl sich das Blatt dagegen zu wehren
brauchte.

Aus meinen zahlreichen, im Freien an Lactuca Scariola
angestellten Beobachtungen mochte ich noch hervorheben, daf3
die Blidtter dieser Pflanze, wenn sie einer starken siidostlichen
Beleuchtung ausgesetzt sind, sich aus der in der Anlage
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begriindeten Tangentialrichtung durch Torsion mehr oder
minder stark in die Radialrichtung zu stellen bestrebt sind,
wobei sie, entsprechend der wirksamen Sonnenbeleuchtung,
die Lage SO--NW einnehmen. Bei siidwestlicher Sonnen-
beleuchtung habe ich eine analoge Tendenz wohl auch, aber
weniger deutlich ausgepragt, wahrgenommen.

So haben wir es in Lactuca Scariola mit einer
Pflanze zu tun, deren Blatter drei verschiedenen
Typen panphotometrischer Ausbildung angehéren.
Im schwachen (vorherrschend diffusen) Lichte sind die
Blatter ausgesprochen euphotometrisch, in Sonnen-
beleuchtung entweder einfach durch Aufrichtung
(ohne Drehung) panphotometrisch oder endlich bei
starkster Sonnenbeleuchtung panphotometrisch
durch Drehung, wobei im glinstigsten Falle das Blatt
vertikal in der Richtung des stidrksten Lichteinfalles
steht.

Im letzten Falle ist dieses Gewachs eine Kompafipflanze
im Sinne Stahl's. Es ist ganz verstindiich, daf Stahl diese
Ausbildung auf sonnigen Standorten an Pflanzen findet, welche
infolge dirren Bodens »mager« sind. Die Blétter beschatten
sich in diesem Falle so gut wie gar nicht. Ist die Pflanze hin-
gegen uppiger, so entzieht ein Blatt dem anderen Licht und es
kann das Blatt ohne Torsion aufgerichtet sein, ja die unteren
Blatter konnen infolge Beschattung durch die oberen sogar
euphotometrisch werden.

Uber die Orientierung des KompaBblattes zur Sonne
(speziell zum Azimut der Sonne) folgt unten noch Néheres.

Es sind bis jetzt nur wenige Pflanzen als Kompafipflanzen
erkannt worden. Wie wir gesehen haben, ist das Blatt der
Kompafipflanze aber nur ein sehr fortgeschrittener FFall jener
Form des panphotometrischen Blattes, in welchem dasselbe
sich durch die LLage gegen die Wirkung starksten Sonnenlichtes
zu schitzen trachtet. Es 1463t sich annehmen, daffi unter den
Pflanzen, welche diese Form von panphotometrischen Blédttern
ausbilden, manche vorkommen, deren Laub die Tendenz hat,
sich so wie das der Kompafipflanzen zu verhalten. Ich kann
diese Vermutung bis jetzt noch nicht genauer durch tatsdch-
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liche Beobachtungen stiitzen, doch finde ich unter meinen
Aufzeichnungen, daf die Blatter von Eucalyptus-Arten und die
Phyllokladien von Acacia-Arten und selbst bei bestimmten
Beleuchtungsverhiltnissen die Phyllokladien von Ruscus sich
so wie die Bldtter von Kompaf3pflanzen zum Lichte zu orien-
tieren scheinen.

Auch unter den Pflanzen mit grundstdndigen Bléittern, bei
denen man es wohl am meisten erwarten mochte, scheinen
manche vorzukommen, deren Blatter eine fixe Lichtlage auf-
weisen, welche sich jener der Bldtter der Kompafipflanzen
nahert. Im Sommer 1909 habe ich im Salzburgischen in Télern,
welche eine nordsiidliche Erstreckung haben, wo also eine
geringe Ostliche und westliche, wohl aber eine starke stidliche
Sonnenbeleuchtung herrschte, an zahlreichen Individuen von
Taraxacum officinale die Beobachtung gemacht, daBl die
Blidtter der Rosetten sich stark aufrichteten und meridional
gestellt waren.

Jingsthin verdffentlichte .. Lammermayr! Beobach-
tungen Uber die Lichtlage der Blatter von Botrychinm Lunaria
und Genista sagittalis, welche sich dhnlich wie die Bliitter
der KompafBpflanzen verhalten. Insbesondere hat er genauere
Beobachtungen (iber die Blattlage der ersteren angestellt. Er
fand, dafl von 100 Individuen etwa 42 ihrer Bldtter nach N—S
orientiert hatten, sich also so wie die Kompafipflanzen ver-
hielten. Hingegen hatten 40 die Orientierung NO—SW und’
blol 18 die Orientierung O —\V.

Uberblickt man alle eben vorgefithrten Formen des pan-
photometrischen Blattes und vergleicht man dieselben mit dem
euphotometrischen Blatte, so ergibt sich bezlglich der Lage
dieser Bldtter zum einfallenden Lichte ein grofler Unterschied.
Wihrend das euphotometrische Blatt sich stets senkrecht
auf das stidrkste ihm zufliefende diffuse Licht stellt und gar
keine Beziehung zum direkten Sonnenlichte erkennen I46t,
zeigt das panphotometrische in allen beobachteten Fillen die
Tendenz, sich in die Richtung des Sonnenlichtes zu
stellen und dabei so viel diffuses Licht zu gewinnen, als mit

1 Osterr. botan. Zeitschrift, 1910, p. 185 ff.
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seiner Lage zum Sonneniichte vertraglich ist. Die Fahigkeit
des Blattes oder eines Blatteiles, sich in die Richtung des
Sonnenlichtes zu stellen, kann bei fixer Lichtlage des Blattes —
und in diesem Paragraphen handelt es sich ja bloff um solche
Blatter — nur so zu verstehen sein, daf das Blatt sich in die
Richtung der Sonnenstrahlen eines bestimmten Sonnenstandes
stellt.

Am vollkommensten ist diese Tendenz bei dem Kompaf-
blatte ausgeprdagt, wo die Richtung dem jeweiligen hochsten
Sonnenstande (Stid) folgt. Aber wir haben frither gesehen, dafi
die Bldttchen jener oben genannten Klimmrose, welche sich
bis zur gegenseitigen Berlthrung ihrer Oberflaichen in die
Richtung der Sonnenstrahlen stellen, sich einem hohen Sonnen-
stande angepafit haben, aber, wenigstens in der Regel, nicht
dem hochsten, da sie nicht die Orientierung N—S einhielten.
Abgesehen von dem Kompafiblatte wird wohl bei panphoto-
metrischen Blidttern die Eigenschaft vorkommen, sich einem
hohen Sonnenstande, wenn auch nicht dem hochsten, anzu-
passen. Ob sich nun das Blatt, wie das Kompafiblatt, genau
nach N—S orientiert oder eine andere Stellung zum Einfall
des direkten Sonnenlichtes zeigt, in allen Fallen ist die Licht-
lage des panphotometrischen Blattes — natiirlich immer fixe
Lichtlage vorausgesetzt — ein widhrend des Wachstums ein-
getretener stationarer Zustand, der nach Beendigung des
Wachstums nicht mehr gedndert werden kann. Wie schon
oben bemerkt, entspricht diesem stationdren Zustand entweder
ein Endwert (Kompa@blatt) oder ein mittlerer Wert.

Eine kausale Erkldrung des Zustandekommens der fixen
Lichtlage ist wohl mehrmals versucht, aber bisher doch noch
nicht gefunden worden; dies gilt sowohl {ir euphotometrische
als fir das panphotometrische Blatt. Mit diesem schwierigen
Problem bin ich seit Jahren beschdiitigt und hoffe, spéter einen
weiteren Beitrag zur Losung desselben verdffentlichen zu
konnen.

VII. Die variable Lichtlage des Blattes.

Bei meiner Studie liber die Lichtlage der Blatter habe ich
fast immer nur den weitaus hiufigsten Fall, die fixe Licht-
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lage, vor Augen gehabt. Nur gelegentlich reflektierte ich auf
jene Félle der Lichtlage des photometrischen Blattes, welche
je nach der Stdarke des wirksamen Lichtes eine Verdnderung
der Lage zur Schau tragen. Vollzieht sich das Zustande-
kommen der fixen Lichtlage nur wihrend des Wachstums, so
tritt sichtlich die durch starke Lichtwirkung vollzogene ver-
dnderliche Lichtlage auch nach Abschluf des Wachstums
ein. Es sind zweifellos Variationsbewegungen, welche hier die
Lichtlage beherrschen, und es ist lange erwiesen, daf} die im
Sonnenschein sich vollziehenden Lagednderungen derartiger
Blatter sich gerade dann erst deutlich einstellen, wenn das
Wachstum des Blattes beendigt ist.

Einen einzigen Fall solcher verdnderlicher Lichtlage habe
ich bisher genau studiert. Derselbe betraf die Blatter von
Robinia Pseudoacacia.?

Es ergab sich, daf3 jedes einzelne Blatt dieses Baumes je
nach den Beleuchtungsverhiltnissen befihigt ist, entweder den
euphotometrischen oder den panphotometrischen Charakter
anzunehmen. Im mafiigen oder starken diffusen Lichte und
auch bei niederen Sonnenstidnden, wenn also das Licht ein
gemischtes ist und aus diffusem Lichte und aus direktem
Sonnenlichte von geringer Intensitdt besteht, ist das
Blatt euphotometrisch: jedes Fiederbldttchen und haufig
das ganze gefiederte Blatt steht genau senkrecht auf dem
starksten diffusen l.ichte. \Venn die Sonne sich hoher erhebt
und ihre Strahlen eine grofiere Intensitidt gewinnen, erheben sich
die Bldtter, die Sonnenstrahlen treffen unter immer kleineren
Winkeln auf die Blatter, bis sich endlich diese parallel zu den
Strahlen der Sonne stellen, wobei die Blidttchen sich mit der
Oberseite berlihren. Diese Stellung wird im Sommer aber
schon eingehalten, bevor die Sonne ihre gréfite Hohe erreichte.
Das Blatt von Robinia Psendoacacia ist unter dem Einflusse
des direkten Sonnenlichtes und nur unter diesem Einflusse —
diffuses Licht von noch so hoher Intensitdt bringt nach meinen

1 Uber die Anpassung der Pllanze an das diffuse Tages- und das direkte
Sonnenlicht. Festschrift fiir Treub (Annal. de Jard. Botanique de Buitenzorg,
2¢ Ser., Suppl. III, Leiden 1909, p. 47 ff.).
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Beobachtungen diesen Effekt nicht hervor — panphoto-
metrisch geworden. Das Blatt dieses Baumes zeigt den
hochsten Grad der Anpassung an die jeweiligen Verhéiltnisse
der Beleuchtung durch seine photometrische Ausbildung.
Wihrend bei fixer Lichtlage das Blatt entweder euphoto-
metrisch oder panphotometrisch wird, also entweder das dar-
gebotene diffuse Licht moglichst ausniitzt oder bei Sonnen-
beleuchtung das starke Sonnenlicht abwehrt und von dem
diffusen Lichte nur soviel aufnimmt, als mit seiner Abwehr
des schéadlichen Sonnenlichtes vertrdaglich wird, in jedem
dieser beiden Falle aber einen stationdren Zustand annimmt,
zeigt das Blatt von Robinia Pscudoacacia ein viel vollkom-
meneres Verhalten, indem es je nach den Beleuchtungsverhalt-
nissen entweder euphotometrisch oder panphotometrisch wird
und aus einem dieser Zustinde immer wieder leicht in den
anderen liberzugehen vermag. Der Vorteil, den das Blatt durch
diese vollendete photometrische Ausbildung gewinnt, liegt auf
der Hand. Das bei fixer Lichtlage panphotometrisch gewordene
Blatt bleibt in diesem Zustande fortwahrend und wird deshalb
bei bloB diffuser Beleuchtung weniger von dem diffusen Lichte
aufnehmen, als wenn es den euphotometrischen Charakter
besdBe. Da aber gerade das diffuse Licht eine grofle physio-
logische Arbeit leistet, so erkennt man. dafi die Fahigkeit
eines Blattes, je nach den Beleuchtungsverhédltnissen
den euphotometrischen oder den panphotometrischen
Charakter anzunehmen, der Pflanze einen grofieren
Vorteil gewdhrt, als die bei fixer Lichtlage sich ein-
stellenden stationdren photometrischen Zustdnde der
Blatter der Pflanze zu bieten vermodgen.

Uberschaut man die in der photometrischen Ausbildung
des Laubes begriindete Anpassung des Laubblaites genau, so
kann es gar nicht entgehen, daff bei allen photometrischen
Bldttern, ob sie nun die Fihigkeit besitzen, Variationsbewe-
gungen auszufiihren oder in fixer Lichtlage zu verharren, die
spezifische Ausbildungsweise des photometrischen Charakters
dieselbe bleibt: sie sind entweder euphotometrisch oder pan-
photometrisch. Der Unterschied in der Ausbildungsweise dieser
Anpassungserscheinungen liegt nur darin, dafl das Blatt ent-
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weder die fixe Lichtlage annimmt und mithin nach Beendigung
des Wachstums seine Lage zum Licht nicht mehr andern
kann oder dafl es nach Beendigung des Wachstums noch
durch Variationsbewegungen zum Lichte eine neue passende
Lage anzunehmen vermag. So drdngt sich also, ich mochte
sagen von selbst, die Auffassung auf, dafi der »fixen Licht-
lage« eine »variable Lichtlage« gegeniiberzustellen ist. Der
Unterschied beider Formen der »Lichtlage der Blédtter« braucht
nach dem Vorhergehenden nicht mehr weiter hervorgehoben
zu werden und es ist schon nach dem bisher Vorgetragenen
selbstverstindlich geworden, daff die »variable Lichtlage«
der Blitter eine viel vollkommenere Form der Anpassung
des Blattes an die Lichtstdrke darstellt als die »fixe Licht-
lage«.

Von dem hier schon erdrterten Falle, den wir bei Robinia
Pseudoacacia finden, ausgehend, will ich hier meine Beob-
achtungen, die ich lber »variable Lichtlage« anstellte, zu-
sammenstellen und diskutieren.

Doch mochte ich zundchst daran erinnern, dafl ich ge-
legentlich schon auf Tatsachen hingewiesen habe, welche sich
strenge genommen bereits auf die »variable Lichtlage« der
Blitter beziehen. Schon in meiner Abhandlung iiber den Licht-
genufl der Gewichse von Wien, Buitenzorg und Kairo (1893/94)
habe ich auf einige einschlidgige Fille hingewiesen. Ich will
nur an die schon oben berthrten sogenannten »Schatten-
bdume« erinnern. In meiner Arbeit (iber den Lichtgenuf der
Pflanzen an den arktischen Vegetationsgrenzen habe ich darauf
hingewiesen,! daf} dort keine einzige Pflanze vorkommt, welche
Variationsbewegungen auszufiihren imstande ist, insbesondere
fehlen dort vollstindig die Papilionaceen, deren Blattorgane
doch so hiufig die Erscheinung der Variationsbewegung dar-
bieten. An der arktischen Vegetationsgrenze sucht
man deshalb — wie ich mich jetzt ausdriicken modchte —
die »variable Lichtlage« des Blattes vergebens.

Es ist wohl auch ganz verstidndlich, dafi die variable
Lichtlage der Blatter, welche die vollendetste Anpassung der

1 L.c. p.368 ff. und p. 390.
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Pflanze an die Beleuchtungsverhdltnisse repriasentiert, unter
der Herrschaft des arktischen Lichtklimas ganz unnotig er-
scheint. Wie wir gesehen haben, ist ja selbst die mit fixer
Lichtlage verbundene photometrische Ausbildung dort hiufig
nicht zum Gedeihen der Pflanzen erforderlich und es erheben
sich die Laubblatter dort gewdhnlich nur bis auf die oligo-
photometrische Stufe.

Zu meinen weiteren Studien Uber »variable Lichtlage « habe
ich hauptsachlich Papilionaceen gewdhlt. Dieselben neigen sehr
zur Ausbildung dieser Lichtlage und es gibt gewifl zahlreiche
Arten, welche diese Eignung ihrer LLaubblétter aufiveisen, doch
lange nicht alle. Es gibt Papilionaceen mit fixer Lichtlage, z. B.
die von mir untersuchten Genista-Arten (G. germanica, tinctoria,
pilosa). Dafl auch G. sagittalis hierher zu rechnen ist, wurde
schon oben berlthrt.! Ich bemerke ausdriicklich, daff unter den
Papilionaceen auch Arten vorkommen, deren Blatter vollkommen
aphotometrisch sind, z. B. die als kurze schmale Stacheln aus-
gebildeten Blatter von Ulex enropaens, und gewifl alle anderen
Arten, welche dhnlich geformie Blitter besitzen.

Sehr eingehend habe ich in bezug auf »variable Lichtlage«
Coronilla emeroides untersucht. Diese Pflanze ist mit der bei
uns vorkommenden Coronilla enerns nahe verwandt, aber
schon durch auffallend hohen \Wuchs von letzterer unter-
schieden. Ich habe erstere Pflanze an mehreren Orten der
adriatischen Kiiste, namlich in Grignano (bei Triest), in Abbazia
und auf Brioni in zahllosen Exemplaren vor mir gehabt und
konnte die Verhdltnisse der »variablen Lichtlage« an denselben
eingehend studieren.

Ich will hier eine von mir in Abbazia angestellte, sehr
interessante Beobachtung in den Vordergrund stellen, welche
lehrt, dal im diffusen Lichte das Laub der genannten Pflanze
einen streng euphotometrischen Charakter annimmt. Im Lorbeer-
wald von Abbazia sah ich einmal zufédllig nebeneinander einen
kleinen Strauch von Ostrya carpinifolia neben einem Strauch
von Coromnilla emeroides; die beiden hatten jene merkwirdige
Form angenommen, welche manche mit euphotometrischem

1 p. 144,

Sitzb. d. mathem.-naturw. Kl.; CXX. Bd., Abt. L. 11
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Laube belleidete Straucher oder verzweigte Bidume nicht
selten im tiefen Waldesschatten annehmen.! Die Aste solcher
Holzgewidchse liegen nahezu in einer Horizontalfliche und
eben in dieser Ebene liegen alle Blitter, die sich hier nach dem
Zenitlichte orientieren, da unter diesen Beleuchtungsverhalt-
nissen das Zenitlicht das starkste ihnen dargebotene diffuse
Licht ist. Diese Schattenformen von Holzgewichsen priagen es
ohne allen Versuch — natiirlich unter der {ibrigens leicht zu
begriindenden Voraussetzung, dafl die Blatter photometrisch
sind — auf das deutlichste aus, dafl das L.aub dieser Pflanzen
euphotometrisch ist, da es sich nach dem stdrksten ihm dar-
gebotenen Lichte orientiert; sie lehren aber auch, dafl diese
Individuen an der untersten Grenze ihres Lichtbedarfes an-
gelangt sind, da sie kein einziges Blatt hervorzubringen
imstande gewesen sind. welches im Schatten ihres eigenen
Laubes hitte bestehen konnen.

Ich habe Uber die Lichtlage der Blatter von Coronilla
emervoides zahlreiche Beobachtungen angestellt, zundchst, um
den EinfluB des diffusen Tageslichtes auf diese Lage noch
niaher kennen zu lernen. Es geschah dies erstlich an triiben
Tagen, an welchen die direkte Wirkung des Sonnenlichtes von
selbst ausgeschlossen war, sodann an sonnigen Tagen an
solchen Stellen, an welchen nur zerstreutes Licht herrschte.
An tritben Tagen konnte man mit Zuhilfenahme des Skioklisi-
meters leicht den euphotometrischen Charakter der Blatter im
diffusen Lichte konstatieren. An sonnigen Tagen hatte man
aber wohl zu achten, ob in ldngeren Zeitraumen kein Sonnen-
strahl die Blédtter getroffen habe. In solchen Fillen liefl sich
gleichfalls mittels des Skioklisimeters der euphotometrische
Charakter der Blatter konstatieren. In besonderen Fallen gelingt
dies sogar ohne diesen Apparat: wenn nidmlich das Laub dieser
Pflanze von starkem diffusen Vorderlicht bestrahlt wird; es
stehen dann die Blittchen des Fiederblattes genau in einer
der vertikalen sehr genidherten Ebene. Diese Bldttchen bieten
dadurch sehr anschaulich den euphotometrischen Charakter dar.

1 Lichtgenu8 der Vegetation von Wien, Kairo und Buitenzorg. Diese
Sitzungsberichte, Bd. 104 (1894), p. 658. '
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i Im Sonnenlichte offenbart sich die »variable Lichtlage«
der Blatter dieser Pflanze, indem sich an allen Bléttern, die, wie
wir gesehen haben, im diffusen Lichte euphotometrisch sind,
ein Umschlag in Panphotometrie zu erkennen gibt. Es zeigt
sich dhnlich so wie bei Robinia Psendoacacia die Tendenz der
Blédttchen, sich in die Richtung des einfallenden Sonnenstrahls
zu setzen. Aber Coronilla emeroides ist in ihrer Reaktion gegen
das Sonnenlicht stumpfer als unsere Akazie. Ich habe nie
gesehen, dafi die Bldttchen sich genau mit der Oberfldche
beriihrt hédtten; vielmehr bildeten dieselben gewdhnlich einen
mehr oder weniger groflen Winkel. Freilich darf ich nicht
unerwiihnt lassen, daff ich meine Beobachtungen an Coronilla
emeroides nicht zu Zeiten des hochsten mittdglichen Sonnen-
standes (zweite Halfte des Juni) machte, sondern in Grignano
im April, in Abbazia und auf Brioni im September und
Oktober.

Bei genauerer Durchsicht der Literatur wird man ver-
einzelte Angaben finden. welche sich ungezwungen als Fille
von »variabler Lichtlage der Bladtter« zu erkennen geben. Ich
nenne da vor allem einen sehr bekannten, weil oftgenannten
und leicht und hdufig zu beobachtenden [Fall: die im Sonnen-
licht erfolgende Profilstellung der Blatter von Phaseolus-Arten,
insbesondere von Ph. multiflorus. Im diffusen Tageslichte
weichen die Bldtter dieser Pflanze in ihrer Lage zum Lichte
von gewohnlichen Laubblédttern nicht ab und sind — so-
weit meine eigenen Beobachtungen reichen — unter den
genannten Beleuchtungsverhiltnissen euphotometrisch. Im
Sonnenlichte von groflerer Intensitdt trachten sie in die
Richtung der einfallenden Sonnenstrahlen zu gelangen: sie sind
also im Sinne unserer Begriffsbegrenzung panphotometrisch,
verhalten sich dementsprechend im wesentlichen dem Lichte
gegeniiber so wie die Blétter von Robinia Psendoacacia. In
gleicher oder in dhnlicher Weise verhalten sich nach Angabe
mehrerer Autoren auch noch andere Papilionaceen und nah-
verwandte Pflanzen aus anderen Abteilungen der Leguminosen,
ferner Oxalideen u. a.

Diese im Sonnenlichte sich vollziehenden Variationsbewe-
gungen, welche die »variable Lichtlage der Blétter« hervor-

11~
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rufen, konnen leicht als solche erkannt werden. Bei Riicksicht-
nahme auf die Entstehungsursache wird eine Verwechslung
einer panphotometrischen, auf Variationsbewegung zurlick-
zufiihrenden Blattlage mit anderweitig verursachten Variations-
bewegungen nicht zu besorgen sein. Man darf sich nur nicht
durch den Augenschein trigen lassen. Es ist allerdings Regel,
daf} bei variabler Lichtlage die panphotometrische Reaktion in
der Weise erfolgt, dafl die Bldttchen eines Fiederblattes sich
mit den Oberseiten beriihren (bei Robinia Pseudoacacia,
Amorpha fruticosa etc.) oder hierzu die ausgesprochene Ten-
denz haben (Coronilla emeroides). was nur bet Aufwarts-
Fewegung erfolgen kann. Es gibt aber Félle von Schlafbewe-
gung, die ja ebenfalls auf Variationsbewegungen beruhen, bei
welchen auch ein Aufivdrtsstreben der Blatter zu einer Be-
riithrung der Oberseiten fihrt, z. B. bei JMimosa pudical Und
wiahrend die Schlafbewegung gewohnlich durch Abwirts-
bewegung der Bldtichen zustande kommt (z. B. bei KRobinia
Pseudoacacia), gibt es doch auch Pflanzen, welche dasselbe
Bild bei panphotometrischer Lichtlage darbieten. Man mufl
eben auf die Ursache der Blattbewegung Riicksicht nehmen,
um zu entscheiden, ob die Variationsbewegung der Blitter
zur »variablen Lichtlage« fiihrt. Fir den Lichtschutz ist es
im Grunde gleichgiiltig, ob die Bewegung der Blidttchen nach
aufwarts oder nach abwarts erfolgt, wenn nur das Ziel dieser
Bewegung dahin gerichtet ist, in die Richtung der schidi-
gend wirkenden Sonnenstrahlen zu gelangen. Dieses Ziel wird
aber erreicht, mag das Blatt sich nach aufwirts oder nach
abwarts stellen.

Aus einer grofien Zahl von' an verschiedenen Stocken der
Corouilla emeroides angesteliten Beobachtungen mufl ich im
Zusammenhalt mit den an Robinia und anderen Pflanzen an-
gestellten Beobachtungen schlieSen, dafl auch bei »variabler
Lichtlage« sich dieselbe Erscheinung einstellt wie bei fixer
Lichtlage, da ndmlich bei verschiedenen Gewichsen der pan-
photometrische Charakter in verschiedenem Grade ausgepragt
ist. Am auffilligsten zeigt sich dies in jenen Féllen, welche ich

1 Pfeffer, Pflanzenphysiologie, 2. Aufl,, Bd. Il, p. 483 f.
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oben als »panphotometrische Hohlformen« zusammengefafit
habe. Ich nehme der groleren Anschaulichkeit halber den ein-
fachsten Fall, den wir bei den panphotometrischen Blédttern von
Syringa vulgaris finden. Die Blatthalften erheben sich und
schlieen einen mehr oder minder grofien Winkel miteinander
ein. Dieser Winkel erreicht aber niemals den Wert Null, mit
anderen Worten: es kommt niemals vor, dafl die Oberseiten
der Blatthilften sich faktisch beriihren, also genau in die
Richtung der Sonnenstrahlen kamen. Den extremen Fall, die
faktische Berithrung der Blattoberseiten, habe ich oben nam-
haft gemacht; ich fand denselben an der mehrfach schon
erwihnten grofiblattrigen Klimmrose in Abbazia. So wie bei
»fixer Lichtlage«, so zeigen also auch bei »variabler Licht-
lage« die panphotometrischen Blitter sehr verschiedene Grade
der Ausbildung. Ich sah dies selbst innerhalb der Grenzen einer
und derselben Gattung, z. B. bei 7rifolimm. Die Blitter aller
von mir beobachteten 7wifolinmn-Arten zeichnen sich durch
»variable Lichtlage« aus, im diffusen Lichte sind sie euphoto-
metrisch, im Sonnenlicht offenbart sich aber der panphoto-
metrische Charakter, indem die Blattchen aller Arten die Ten-
denz haben, die Richtung der Sonnenstrabhlen zu gewinnen. Es
geschieht dies aber in verschiedenem Mafle. Es schien mir,
da Trifolimwmi-Arten mit saftigen Blittern (z. B. 7. pratense)
und schwacher oder mangelnder Behaarung diese Eignung
in hoherem Grade besitzen als jene Kleearten, welche stark
behaarte wasserarme Blatter besitzen, wie z. B. Trifolinin
arvense.

Ahnliches fand ich auch bei Marsilia-Arten. M. quadri-
folia ist unter allen von mir untersuchten Pflanzen mit »variabler
Lichtlage« diejenige, welche auf das direkte Sonnenlicht am
feinsten reagiert. Schon bei einer Sonnenh&he von 18 bis 20°
beginnen die Blittchen sich nach der Richtung der Sonnen-
strahlen zu orientieren, wihrend die doch schon ziemlich
"empfindlichen Bldttchen der Robinia Pseudoacacia sich erst
zu erheben beginnen, wenn die Sonnenhdhe 20 bis 35° erreicht
hat. Vergleicht man diesbezliglich die ganz kahlbldttrige Mar-
silia quadrifolia mit 3. Druwinmondii, deren Bldtter stark
behaart sind, so ergibt sich, dafi die Bldtter der letzteren viel
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weniger sonnenempfindlich sind als die unserer Akazie oder
der M. quadrifolia, indem sie erst bei einer Sonnenhdhe von
40 bis 45° sich zum Einfall der Sonnenstrahlen zu orientieren
beginnen.

Beide Marsilia-Arten sind aber im diffusen Lichte euphoto-
metrisch, wie ich denn Uberhaupt bei allen die »variable Licht-
lage« aufiveisenden Pflanzen gefunden habe, dafl deren Blétter
bei diffuser Beleuchtung euphotometrisch sind.

Was ich oben blofl angedeutet habe, tritt nunmehr mit
voller Klarheit uns entgegen: Die »variable Lichtlagec«
reprasentiert die vollkommenste Anpassung des
Laubblattes an die Lichtstdrke des Standortes. Es
zeigt sich ndmlich, dafl bei diesen Pflanzen jedes
einzelne Blatt die Fahigkeit hat, je nach der Be-
leuchtung euphotometrisch oder panphotometrisch

zu werden und bei jeder — nicht zu kurz anwédhren-
den — Beleuchtungsdnderung jenen Zustand anzu-

nehmen, welcher unter den wirksamen Beleuchtungs-
verhaltnissen der zweckméafligste ist sowohlin bezug
auf die Aufnahme des niitzlichen als auf die Abwehr
des schiadlichen Lichtes.

VIII. Uber den Unterschied in der Richtung euphotometri-
scher und panphotometrischer Blitter zum Lichteinfall.

Die Irage lber die kausale Erklarung des Zustande-
kommens der Lichtlage euphotometrischer und panphotometri-
scher Blatter soll hier nicht erdrtert werden. Ich behalte mir,
wie schon bemerkt, vor, im Anschlusse an meine fritheren,
diesem Gegenstande gewidmeten Untersuchungen meine hier-
liber angestellten Beobachtungen und die hieraus abgeleiteten
Anschauungen in einer spiter folgenden Abhandlung nieder-
zulegen. Zweck dieses Paragraphen ist blo3 der Nachweis des
Unterschiedes, welcher sich in der Richtung der beiden ge-
nannten Arten photometrischer Blédtter gegen das auffallende
Licht zu erkennen gibt.

Schon aus den vorangegangenen Paragraphen geht klar
hervor, dafl sich die Richtungsverhiltnisse der euphotometri-
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schen Blétter von denen der panphotometrischen wesentlich
unterscheiden, mogen diese biologischen Blattformen mit »fixer«
oder mit »variabler« Lichtlage verbunden sein.

Ho6chst einfach sind diese Richtungsverhiltnisse bei dem
euphotometrischen Blatte: immer breitet sich dasselbe eben
aus und die ebene Fliche, welche die Oberseite des Blattes
begrenzt, steht senkrecht auf der Richtung des stirksten
diffusen, auf das Blatt treffenden Lichtes. Es gibt sich in
diesem Richtungsverhéltnis die vollkommene Anpassung des
Blattes an die diffuse Tagesbeleuchtung auf das klarste zu
erkennen. Das euphotometrische Blatt nimmt in bezug auf die
Beleuchtung jene Richtung an, die man so hdufig nach Frank’s
Vorschlag als die transversalheliotropische bezeichnet,
welcher bekanntlich Ch. Darwin’s Diaheliotropismus zugrunde
liegt.

Ganz im Gegensatze zum euphotometrischen Blatte tritt
uns das panphotometrische Blatt, wie wir gesehen haben,
in duflerlich sehr verschiedenen Formen und Richtungen ent-
gegen. Achtet man aber genauer auf das Wesentliche dieser
Form- und Richtungsverhaltnisse, so tritt uns doch eine iiber-
raschende Einheitlichkeit im physiologischen Charakter all
dieser als panphotometrisch zusammengefafiten Bldtter ent-
gegen. Mag ein solches Blatt als Hohlblatt, als Kompaf@blatt
oder wie immer ausgebildet sein: stets ist die Tendenz nach-
weisbar, durch Einstellung eines solchen Blattes oder von
Teilen desselben in die Richtung des direkten Sonnenlichtes
dem Einfluff dieses Lichtes sich dann zu entziehen, wenn dessen
Wirkung infolge zu hoher Intensitdat schddigend einwirken
wiirde. Diese Einstellung mufi sich nicht gerade nur dem
intensivsten Sonnenlichte gegeniiber aufiern, erfolgt aber doch
im allgemeinen nur in einem Lichte von stdrkerer Intensitit.
Und da die Richtung der Sonnenstrahlen im Laufe des Tages
sich fortwahrend andert, so wird die Richtung des panphoto-
metrischen Blattes, zumal bei fixer Lichtlage, entweder einem
Endwerte der Intensitdt oder einem mittleren Intensitdtswerte
entsprecher.

Sowohl bei »fixer« als auch bei »variabler« Lichtlage wird
die Tendenz, sich in die Richtung der direkten Sonnenstrahlen
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zu stellen, in verschiedenem Grade sich ausprdagen. Ich habe
ja oben gezeigt, dafl das panphotometrische Hohlblatt, wenn
dessen Blatthilften eben sind oder die einer Blatthaifte ent-
sprechenden Reihen von Blittchen in einer Ebene liegen, in
verschiedenem Grade gegeneinander und zu den Sonnen-
strahlen geneigt sind. Im extremsten Falle kdnnen diese Hiélften
sich beriihren, wenn sie nadmlich genau in die Richtung der
einfalienden Sonnenstrahlen gekommen sind. Sie haben dann
das Ziel ihrer Bewegung erreicht und damit den hochstmog-
lichen Schutz gegen die schéadigende Wirkung des direkten
Sonnenlichtes zuwege gebracht. Ich erinnere an die oben
genannten Bldtter einer Klimmrose und an die Bldtter von
Robinia Pseundoacacia. Ersterer Fall ist mit »fixer«, letzterer
mit svariabler« Lichtlage verbunden. Die »variable Lichtlage«
repriasentiert. wie schon bemerkt, die vollkommenere Form der
Anpassung des Blattes an die Lichtstdrke. Es ist deshalb ganz
selbstverstdndlich, dafl gerade bei der »variablen Lichtlage«
sich haufig eine genauere Einstellung des Blattes, beziehungs-
weise seiner Teile in die Richtung des Lichteinfalles vollzieht.
Da das panphotometrische Blatt die Tendenz hat, sich in
die Richtung des Lichtes (speziell des direkten Sonnenlichtes)
zu stellen, so wire diese [Erscheinung bei jener weiteren
Fassung des Begriffes »Heliotropismus«, den Pfeffer! vor-
schlug, als positiver Heliotropismus zu klassifizieren. Pfeffer
versteht unter Heliotropismus alle jene Richtungsbewegungen,
welche in Beziehung zur wirkenden Lichtrichtung stehen, ohne
liber die hierber in Betracht kommenden physiologischen Pro-
zesse irgend etwas »auszusagen oder vorauszusetzen«. Hier
bewidhrt sich die Pfeffer'sche Aufstellung gewiff ganz gut; sie
umschliefit sowohl! jene Fille, welche bei »fixer Lichtlage« vor-
kommen und im wachsenden Organ sich vollziehen, als auch
jene, welche bei »variabler Lichtlage« auftreten, wo das aus-
gewachsene Organ der Variationsbewegungen in seinen Rich-
tungsverhiltnissen zum Lichte beherrscht wird.

1 Pflanzenphysiologie, 2. Aufl., Bd. Il (1904), p. 547.
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Ich selbst habe den Begriff »Heliotropismus« anders als
Pfeffer formuliert,! ndmlich als eine durch das Licht bedingte
Wachstumsbewegung. Dadurch erscheint der Begriff enger
begrenzt, aber innerhalb dieser engen Grenzen schéarfer gefaft.
Wer sich dieser meiner Fassung anschlieit, kann das Wort
Heliotropismus zur Zusammenfassung der ganzen Erscheinung
nicht gebrauchen.

Ein Begriff kann nur durch eine Definition fixiert werden.
Ist die Definition so scharf, dafi kein Zweifel besteht, was der
Begriff ausdriicken will; so hat er seine logische Berechtigung.
Man darf deshalb weder meine Begriffsaufstellung noch die
spater von Pfeffer vorgeschlagene verwerfen. Denn jede bietet
Vorteile, wenn sie scharf im Sinne der entsprechenden Defini-
tion Verwendung findet. Ich sagte ja schon, dafl ich zur
Zusammenfassung der Beziehung der Lage des photometri-
schen Blattes zum Lichteinfall den Begriff Heliotropismus
im Sinne Pfeffer’s flir sehr zweckmédfiig halte. Aber man darf
nicht {ibersehen, dafl die Ausdriicke Transversalheliotro-
pismus {beziiglich des euphotometrischen Blattes) und
positiver Heliotropismus (beziglich des panphotometri-
schen Blattes), beide Worte im Pfeffer'schen Sinne gemeint,
doch nichts anderes aussagen, als dafi das euphotometrische
Blatt sich senkrecht, das panphotometrische parallel zum Licht-
einfall stellt oder zu stellen strebt.

Indes kann man jetzt schon sagen, dal der positive Helio-
tropismus im Sinne Pfeffer’s bei »fixer Lichtlage« in ganz
anderer Weise zustande kommt als bei »variabler« und dafi in
beiden Fillen der positive Heliotropismus im Sinne Pfeffer’s
in sehr mannigfaltiger Weise bewirkt wird. Der Transversal-
heliotropismus der euphotometrischen Bldtter scheint allerdings
eine ganz einheitliche Erscheinung zu sein, liber dessen Zu-
standekommen wir aber, trotz mannigfaltiger Erkldrungsver-
suche, noch fast ganz im Dunkeln uns befinden.

Mit einer groflen Anndherung an die Wirklichkeit kann
man den Satz aufstellen, daBl sowohl die eupnotometrische als

1 Wiesner, Die heliotropischen Erscheinungen. Erster Teil (1878),
p. 34 ff. Zxveiter Teil (1830), p. 22 ff.
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die panphotometrische Ausbildung des Laubblattes auf Helio-
tropismus im Pfeffer’schen Sinne beruhen. Trotzdem gibt es
Falle panphotometrischer Ausbildung des Blattes, welche man
nicht ohne weiteres in dieses einfache Schema einreihen kann.
Ich denke da an das Kompafiblatt. Es steht vertikal in der
Richtung N—S und eine seiner Seiten ist kontinuierlich von
Osten und die andere von Westen her, hauptsidchlich diffus,
beleuchtet. Mit Riicksicht auf die vorherrschend diffuse Be-
leuchtung konnte man ohne vielen Zwang sagen, dafl ein
solches Blatt transversalheliotropisch ist. Freilich ist sein
Gleichgewichtszustand ein anderer als im gewohnlichen Falle,
wo ausschlieflich die Oberseite senkrecht auf das stidrkste
diffuse Licht gestellt ist, wihrend hier sowohl die Ober- als die
Unterseite senkrecht auf dem stdrksten ihnen zugénglichen
diffusen Licht stehen. Wie ist aber die meridionale Lage des
Kompafiblattes in Einklang zu bringen mit unseren Vorstel-
lungen tUber den Heliotropismus? Man denkt da immer nur
an lineare Verhdltnisse, wahrend hier die Lage einer Flache
in Betracht kommt. Die Mlittelrippe des Blattes, welche ja
nach dem Lichte gewendet ist, konnte man als heliotropisch
orientiert bezeichnen. Aber die Orientierung des ganzen Blattes
zum Lichteinfall fordert eine [Fassung, welche bisher in der
Pflanzenphysiologie nicht gebriduchlich war und die ich zuerst
fir einen anderen Zweck in Anwendung brachte, um zu zeigen,
ob ein positiv heliotropischer Stengel im diffusen Tages-
lichte das Endziel seiner Bewegung erreicht hat. Es geschah
dies durch Anwendung der in der Astronomie gebriduchlichen
Begriffe Hohe (Parallelkreis) und Azimut (Vertikalkreis) mit
Zuhilfenahme des Skioklisimeters.! Die Lage des Kompafiblattes
ist, dieser Auffassung zufolge, im Verhiltnis zum stirksten
Sonnenlichie heliotropisch orientiert, aber die Lage ist zudem
eine solche, dafl die Blattflache im Vertikalkreis der Sonne zu
stehen kommt.

Das photometrische Blatt ist, wie wir gesehen haben, ent-
weder euphotometrisch oder panphotometrisch.

1 Wiesner, Eine Methode zur Bestimmung der Richtung und Intensitit
des stdrksten diffusen Lichtes eines bestimmten Lichtareals. Diese Sitzungs-
berichte, Bd. 119 (1910).
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Es entsteht die Frage: Kann man von Graden der Aus-
bildung dieser beiden Blattypen sprechen?

Beziiglich des panphotometrischen Blattes ist die Antwort
in den vorangegangenen Beobachtungen schon enthalten. Wir
haben gesehen, dafi der Grad der Ausbildung dieser Blattform
ein sehr verschiedener sein kann. Doch gibt es auch hier
Grenzfille, wofiir das Kompafiblatt ein ausgezeichnetes Bei-
spiel bildet.

Es scheint in der Definition des euphotometrischen Blattes
zu liegen, dafl es keine Grade seiner Ausbildung geben konne.
Allein man darf doch nicht ibersehen, dafl das Blatt in manchen
Fallen, namentlich bei dem Ubergang des panphotometrischen
Blattes in das euphotometrische,! nur die Tendenz zur
euphotometrischen Ausbildung hat, z. B. die Blattoberseite
eine so schwache Konkavitdt aufweist, dafl dieselbe zur Ab-
wehr des direkten Sonnenlichtes absolut nichts beitragt und
bei der photochemischen Prifung sich so gut wie euphoto-
metrisch verhdlt, obgleich die Blattoberseite theoretisch doch
weniger diffuses Licht auffangt als ein nach oben vollkommen
eben - begrenztes Blatt (das in der Natur natiirlich nicht vor-
kommt!).

Von Graden der Ausbildung des euphotometrischen Blattes
in dem Sinne wie beim panphotometrischen Blatte kann man
also praktisch nicht sprechen. Im grofien ganzen betrachtet,
ist das euphotometrische Blatt im Vergleich zum panphoto-
metrischen als einheitlich gestaltet zu betrachten.

Stumpf auf das Licht reagierende Blitter, welche den Uber-
gang des aphotometrischen zum photometrischen bilden, haben
wir oben schon als oligophotometrische bezeichnet.

Dafi die Lagerungsverhiltnisse des Blattes auf giinstigen
Lichteinfail eingerichtet sein konnen, ohne dafl das Licht selbst
die Ursache des Lagerungsverhdltnisses bildet, ist oben Dbereits
hervorgehoben worden. Ich habe solche Blatter als pseudo-
photometrische bezeichnet.

Solche pseudophotometrische Bldtter kommen vielleicht
haufiger in der Natur vor, als man anzunehmen geneigt ist.

1 Siehe hieriiber den folgenden Abschnitt.
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Die fast allgemeine Verbreitung der spontanen Epinastie unter
den photometrischen Bléttern (vergl. oben p. 124) bringt es mit
sich, dafl das Blatt schon infolge dieser Eigenschaft seine
Oberseite dem Lichte zuwendet. Dazu kommt aber noch, dafl
der Epinastie der Blitter sehr hdufig bis zu einem bestimmten
Grade negativer Geotropismus entgegenwirkt, was hin und
wieder dahin fihren kann, dafl das Blatt an vertikaler Achse
eine horizontale Stellung hervorruft, was fiir Oberlichtbeleuch-
tung die glinstigste Lichtlage ist. Es kann also eine glinstige
Lichtlage an Blattern hervorgerufen werden, ohne dafi das
Licht die Ursache dieser Lage bildet. Das pseudophotometrische
Blatt ist eben ein aphotometrisches.

Ich mochte hier nur auf zwei von mir gemachte Beob-
achtungsreithen hinweisen, welche zeigen, daffi man — gewif3
in vielen Fillen — durch sehr einfache Versuche entscheiden
kann, ob ein Blatt photometrisch ist oder ob es Photometrie
durch vom Licht unabhidngige \Wachstumsbewegungen vor-
tduscht, mit anderen Worten, ob es pseudophotometrisch ist.

Zu den Versuchen benutzte ich Echeveria glauca und
Goldfussia glomerata. Die Versuchspflanzen waren einge-
topft. Die Stocke der Echeveria wurden in dreierlei Weise
aufgestellt: normal. umgekehrt im Lichte und aufrecht im
Dunkeln. In allen drei Féallen stellten sich die wachsen-
den Biitter in der gleichen Weise, ndmlich quer zur Achse.
Das Licht hat auf diese Stellung keinen Einflufl, auch die
Schwerkraft dndert die Stellung nicht und es muff angenommen
werden, dafl die Lage des Blattes durch Epinastie beherrscht
werde. Eine Spur von Aufrichtung der Blatter ist an der normal
aufgestellten Pflanze im Vergleich zu der dunkel gehaltenen
Pflanze wahraoehmbar, woraus man schliefen darf, daf die
spontane Epinastie der FEcheveria-Blitter im Dunkeln sich
vollstandiger als im Lichte vollzieht. Der negative Geotropismus
der Blitter wird im Finstern durch die verstdrkte Epinastie
vollig iberwunden und kommt am normalen Blatte nur in sehr
geringem Grade zur Geltung. Es zeigt sich also, dai der
pseudophotometrische Charakter des Echeveria-Blattes fast
ganz durch (spontane) lpinastie beherrscht wird.
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Goldfussia glomerata gab ein anderes Resultat. Die Stocke
dieser Pflanze wurden normal, umgekehrt im Licht und um-
gekehrt im Dunkeln aufgestellt. Die im Dunkeln umgekehrt
aufgestellten Pflanzen wendeten alle wachsenden Blitter nach
aufwirts und die Enden sogar nach oben. Die Epinastie dieser
Blatter ging in einzelnen Féllen so weit, daf der grofite Teil des
Blattes mit seiner Oberseite nach oben gewendet war. Die im
Licht umgekehrt aufgestellten Stécke zeigten folgendes inter-
essante Verhalten. Die jungen wachsenden Blatter, welche eine
Linge von 1/,—1/, erreicht hatten, verhielten sich so wie die
Bldtter der dunkel gehaltenen und umgekehrt aufgestellten: sie
wendeten sich epinastisch und negativ geotropisch nach auf-
wdarts und zum Teil sogar nach oben. Aber die im stidrksten
Wachstum begriffenen Blitter, die eine Linge von 2, —3/, der
ausgewachsenen Bldtter zeigten, wendeten unter sichtlicher
Drehung des Blattstiels ihre Blattoberseiten dem stirksten
diffusen Lichte zu, stellten sich namlich senkrecht auf dasselbe.
Die jungen Bldtter werden in ihrer Lage sowohl durch
Epinastie als negativen Geotropismus, nicht aber
durch Licht beherrscht, erst die &dlteren (aber noch
wachsenden Blatter) werden durch das Licht orien-
tiert.

Wie man sieht, ist das Blatt der Goldfussia glomerata
photometrisch. Es ist im diffusen Lichte euphotometrisch. Aber,
wie aus obigen Versuchen hervorgeht, stellt sich der photo-
metrische Charakter der Blédtter dieser Pflanze erst in spédteren
Entwicklungsstadien ein; in Jugendzustinden ist das Blatt
hingegen pseudophotometrisch und die Lage wird bestimmt
durch das Entgegenwirken von negativem Geotropismus
und (spontaner) Epinastie, wie der Vergleich der im Dunkeln
erfolgenden Emporkrimmung der Blatter lehrt.!

1 Uber Zusammen- und Entgegenwirken von Epinastie und negativem
Geotropismus siehe Wiesner, Studien liber den EinfluB der Schwerkraft aut
die Richtung der Pflanzenorgane, diese Berichte, Bd. 111 (1902), ferner siehe
hiertiber auch Wiesner, Ber. der Deutschen Bot. Ges., Bd. 20 (1902), p. 321 ff.
Siehe weiter auch H. de Vries, Arbeiten des Dbot. Instituts in Wirzburg
(1872), Wiesner, Heliotropismus, II. Teil (1880), und Pfeffer, Pflanzen-
physiologie, 2. Aufl., Bd. 2 (1904), p. 688.
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Aus diesen und anderen Versuchen schliefie ich, da der
pseudophotometrische Charakter der Bldtter ent-
weder durch (spontane) Epinastie des Blattes allein
oder durch das Entgegenwirken von Epinastie und
negativem Geotropismus zustandekommt.

Zweiter Abschnitt.

Studien iiber Lichtgenufi.

Die Frage, um die es sich in diesem Abschnitt haupt-
sichlich handelt, lautet: Innerhalb welcher Lichtgenufigrenzen
verhidlt sich das Blatt einer bestimmten Pflanze panphoto-
metrisch und innerhalb welcher Grenzen euphotometrisch?

Auf Grund zahlreicher Beobachtungen habe ich schon
friher im allgemeinen festgestellt, daffi an einer und derselben
Pflanze bei hdoheren Lichtgenuflwerten (bei direkter Besonnung)
der panphotometrische, bei niederen \Werten (bei Beleuchtung
im diffusen Lichte) der euphotometrische Charakter des Blattes
zur Ausbildung gelangt. Es ist dies bei vielen Pflanzenarten
der Fall. Es gibt aber auch Gewichse, deren Laub ausschliefi-
lich euphotometrisch oder ausschlielich panphotometrisch
ausgebildet ist. Ich spreche hier zunidchst nur von Gewaéachsen,
welche den angegebenen photometrischen Doppelcharakter an
sich tragen. Hat man es mit Holzgewdéchsen dieser Art zu tun,
so kann an einem und demselben Baum oder Strauch der
photometrische Doppelcharakter festgestellt werden; handelt es
sich aber um eine kraut- oder staudenartige Pflanze, so ent-
scheidet in der Regel der Standort, ob die Blatter sich euphoto-
metrisch oder panphotometrisch ausbilden.

Das Neue, was ich in diesem Abschnitt beziliglich der
genannten Erscheinungsform des Lichtgenusses vorbringen
werde, ist die zahlenmaflige Feststellung der Lichtgenufl-
werte, bei welchen das Blatt panphotometrisch, beziehungs-
weise euphotometrisch ausgebildet wird. Diese zahlenmédfige
Feststellung ist von hohem Interesse, da sie uns von einer
neuen Seite her das Verhalten des Laubblattes verschiedener
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Pflanzen zu den Graden der Lichtstdrke der natiirlichen Be-
leuchtungsverhaltnisse vor Augen fiihrt.

Es folgen dann weiter in diesem Abschnitt einige spezielle
Beobachtungen Uber den Lichtgenufi von Pflanzen, welche
innerhalb enger Grenzen hohen Lichtgenusses sich bewegen.
Endlich bringe ich hier auch Belege flir die Tatsache, dafl bei
manchen Pflanzen auch bei sehr hohem Lichtgenuf], selbst pei
dem moglichen Maximum des Lichtgenusses (ndmlich bei L=1)
der euphotometrische Charakier des Blattes erhalten bieiben
kann. Da also selbst an stark besonnten Standorten euphoto-
metrische Bldtter zur Ausbildung gelangen kénnen, so wird von
einer neuen Seite her gezeigt. daf man das euphotomeirische
Blatt nicht einfach mit dem »Schattenblati« identitizieren darf.
Daf man auch das panphotometrische Elatt nicht einfach als
»Sonnenblatt« ansehen dirfe, wurde schon oben auseinander-
gesetzt, wo gezeigt wurde, daf} ersteres erst bei einer Sonnen-
wirkung von groBerer Intensitdt zustandexommt.

Es handelt sich in der nachfolgenden Zusammenstellung
nur um Gewdchse, welche den genannten photometrischen
Doppelcharakter an sich tragen. also teils euphotometrische,
teils panphotometrische Bldtter zur Ausbildung bringen.

Die nachfolgenden Daten stiitzen sich auf Beobachtungen,
welche ich in den letzten drei Jahren zum Teil in Niederdster-
reich (Wien und Baden, wihrend der ganzen Vegetations-
periode), zum Teil an der adriatischen Kiiste (Abbazia und
Brioni im September und Oktober, Grignano im Friihling) an-
gestellt habe.

1. Buxus sempervirens. Die Beobachtungen wurden in
Wien und Baden ausgefiihrt. Nach fritheren von mir durch-
gefithrten Untersuchungen ist das Maximum des Lichtgenusses
des Buchsbaums =1, widhrend das Minimum sehr tief, bei
etwa 1/,,, gelegen ist. Der panphotometrische Charakter des
Laubes spricht sich nicht nur in der gekrimmten, zumeist
konvexen Form des Blaties, sondern auch in dem Aufrichtungs-
streben des Blattes aus. Der euphotometrische Charakter des
Laubes gibt sich gleichfalls in doppelter Weise zu erkennen:
das Blatt ist eben und die euphotometrischen Blidtter eines
Sprosses liegen in einer Ebene oder haben die ausgesprochene
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Tendenz, in eine Ebene sich zu stellen; die Anordnung der
Blétter ist dann eine scheinbar zweireihige, besser gesagt, eine
kammfoérmige, wie die der Nadeln eines Tannensprosses. Es
140t sich deshalb das panphotometrische Laub'von dem euphoto-
metrischen leicht unterscheiden.

An grofiem, dichtem, reguldr geschnittenem Buchs wird
man an den Nordseiten den euphotometrischen Charakter hdufig
gut ausgebildet finden, wéhrend an der Siidseite der pan-
photometrische besonders gut ausgepriagt ist. An der Siidseite
eines solchen Buchsbaums ist der kritische Punkt des
LLichtgenusses, namlich jener, bei welchem der panphoto-
metrische Charakter des Blattes aufhort und der euphoto-
metrische beginnt, bei !/,. —1/,,; an der Ost- und Westseite
1st er aber hoOher gelegen, nach den mir vorliegenden Beob-
achtungen bei 1/,,, /;,. 1/;; bis 1/,.. DaBl an den Nordseiten
eines solchen Gewachses der euphotometrische Charakter des
Blattes nicht immer scharf, ja {berhaupt nicht immer aus-
gebildet wird, geht erstlich aus der Tatsache hervor, daff im
Hochsommer auch die Nordseite von der Sonne getroffen wird
und bei nicht geschlossener Krone auch Siidlicht auf das an
der Nordseite des Baumes gelegene l.aub einwirken kann.

Steht Buchs auf entschieden schattigen Standorten, so
wird das ganze Laub euphotometrisch, die Blidtter stehen alle
formlich zweireihig (kammf{drmig) und es erhédlt der Strauch
dadurch ein ganz charakteristisches Aussehen. Im Badener
Parke habe ich an einer schattigen Stelle zahlreiche neben-
einander gepflanzte Blische von so gestaltetem Buchs ein paar
Jahre hindurch zu sehen Gelegenheit gehabt.

2. Taxus baccata. Das Maximunm des Lichtgenusses der
Eibe ist == 1, das Minimum ist bisher noch nicht genau ermittelt
worden. s liegt augenscheinlich sehr tief. Nach einigen Beob-
achtungen, die ich in Wien und Umgebung anstellte, scheint
es zwischen !/, —1/.. gelegen zu sein. Auch bei diesem Holz-
gewidchse ist die photometrische Ausbildung eine doppelte,
indem die vorzugsweise schattenstindigen Blitter euphoto-
metrisch, die sonnenstindigen panphotometrisch ausgebildet
sind. Der Unterschied beider photometrischen Blétter liegt aber
hier nicht in der dufieren Form, sondern in der Lage. So wie
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beim Buchsbaum stehen auch bei der Eibe die euphotometri-
schen Bldtter kammférmig, alle nahezu in einer Ebene, senk-
recht zur Richtung des stirksten diffusen Lichtes, so dafl hdufig
der ganze Sprofl, so wie wir es bei Buchs kennen lernten, als
euphotometrisch zu betrachten ist. Man kann aber auch bei
der Eibe panphotometrische Sprosse unterscheiden, bei welchen
die Blatter nicht in einer Ebene liegen, sondern sich mehr oder
minder stark erheben. Das einzelne panphotometrische Blatt
steht nicht in der auf die Richtung des starksten diffusen
Lichtes senkrechten Ebene, sondern ist mehr oder minder
stark aufgerichtet und nahert sich der Richtung der Strahlen
hoherer Sonnenstidnde.!

Die Feststellung des kritischen Punktes des Licht-
genusses erfolgte an einigen hohen, dicht benadelten, kegel-
formig geschnittenen Eiben im Badener Parke. An der Nord-
seite der Bdume trat der euphotometrische Charakter der Blétter
stark hervor, an der Sidseite der panphotometrische Charalkter.
Ost- und Westseiten verhielten sich intermedidr. Der kritische
Punkt des Lichtgenusses lag an der Sitidseite bei !/,,, an den
Ost- und Westseiten aber hoher: es ergaben sich Werte, welche
bis auf !/, oder sogar !/,, hinabreichten.

3. Evonymus japonica. Dieses Holzgewidchs wird in Abbazia
in stattlichen Exemplaren kultiviert, sowoh!l die normale als die
panaschierte Form. Es wurde schon oben (p.138 und 139) bemerkt,
dafl das Blatt dieser Pflanze je nach der Beleuchtung entweder
panphotometrisch oder euphotometrisch ausgebildet ist und
das panphotometrische Blatt entweder durch Aufrichtung allein
oder zudem auch durch konkave Krimmung der Oberseiten
ausgezeichnet ist. Das Maximum des Lichtgenusses ist — 1,
das Minimum ist tief gelegen, wurde aber noch nicht genau
ermittelt. Nach den bisherigen Beobachtungen liegt es unter !/, .
An den stark Dbesonnten Teilen der Laubkrone reicht das
panphotometrische Blatt bis zu einem Lichgenufi = 1/,
hinab. - ‘ ‘

4. Laurus nobilis. Die sonnenbestrahlten Blétter sind pan-
photometrisch durch Aufrichtung. An gut besonnten Bidumen

1 Uber das panphotometrische Blatt von Taxus baccata siehe oben p. 136 ff.

Sitzb. d. mathem.-naturw. K1.; CXX. Bd., Abt. L. 12
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reicht der panphotometrische Charakter des Blattes bis 1/,
hinab. Das Maximum des Lichtgenusses ist = 1, das Minimum
ist schwer zu bestimmen, weil das Lorbeerblatt, natiirlich ohne
normal zu funktionieren, durch lange Zeit hindurch Dunkelheit
vertragt, ohne abzusterben. Wahrend sonst infolge spéterer
Uberschattung unterhalb das Lichtgenufminimum geratende
Blatter rasch absterben, erhalten sich derartige Lorbeerblitter
lange und erschweren die Bestimmung dieses Kardinalpunktes
des Lichtgenusses. Mit Sicherheit kann ich nach den bisherigen,
von mir in Abbazia und auf Brioni angestellten Beobachtungen
nur aussagen, dal das Minimum des Lichtgenusses von Laurus
nobilis unter 1/, gelegen ist. Wahrscheinlich liegt es noch
betrdachtlich tiefer.

5. Cercis siliquastrum, Abbazia. Kritischer Punkt des
Lichtgenusses fur die Ausbildung des photometrischen Blatt-
charakters 1/, Maximum = !/,.., Minimum nocch nicht genau
ermittelt, jedenfalls aber tief unter 1/ ,.

6. Broussounetia papyrifera, Baden bei Wien. Kritischer
Punkt an den Siidseiten dichtbelaubter Baume 1/,,, an Ost- und
Westseiten 1/, oder selbst /;. Maximum — 1, Minimum 1/,,.

7. Syringa vulgaris, Wien. Kritischer Punkt an den Sonnen-
seiten 1/, —1/.. Maximum =1, Minimum 1/,.

8. Mespilus japomica, Abbazia. Kritischer Punkt bei !/,.
Maximum = 1, Minimum unter 1/,;.

9. Olea enropaea. In der Umgebung von Lovrana (Istrien,
in der Ndhe von Abbazia), wo der Olbaum reichlich kultiviert
wird, habe ich zahlreiche Beobachtungen iiber den Lichtgenuf3
dieses Baumes angestellt. Ich fand in der Regel den Licht-
genuB =1—1/, und in diesem Falle das Laub vollstindig
panphotometrisch ausgebildet. Doch fand ich einzelne Baume,
welche auffallend dichter belaubt waren als die sonst dort
kultivierten, mit einem Lichtgenuff —1—1!/,,. In der Ndhe des
Minimums, ndmlich bei !/, —1/,,, hatten die Blétter entschieden
schon den euphotometrischen Charakter angenommen. Hier
tritt also der merkwiirdige Fall ein, dafl der kritische
Punkt fir die photometrische Ausbildung des Blattes
in der Ndhe des Lichtgenuminimums gelegen ist
oder faktisch gar nicht erreicht wird.
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10. Ficus carica. Nach Beobachtungen, welche ich in
Abbazia anstellte, bietet der gemeine Feigenbaum in bezug auf
die photometrische Ausbildung der Blatter im Vergleiche zum
Olbaum geradezu den entgegengesetzten Charakter dar. Im
grolenganzenistndmlichdas LaubdesFeigenbaumes
euphotometrisch ausgebildet und nur in der Ndhe des
Maximums des Lichtgenusses (=1) nimmt das Blatt
einen deutlich ausgesprochenen panphotometrischen
Charakter an,indem es ein»Hohlblatt« im oben (p. 137)
angegebenen Sinne bildet. Es ist gewodhnlich nach oben
konkav, selten konvex. Nach den von mir vorgenommenen
photometrischen Messungen wird schon bei L ==1/,., das Blatt
von Ficus carica euphotometrisch. Minimum tief unter 1/,,.

11. Ich komme nun, nachdem ich den photometrischen
Charakter einiger Holzgewidchse geschildert habe, zu einigen
interessanten photometrischen Studien, welche sich auf eine
Staude beziehen.

Ich habe schon oben (p. 139) den photometrischen Doppel-
charakter des Laubes von Cineraria mavitima geschildert.
Diese Pflanze besitzt ein weififilziges, panphotometrisches
Hohlblatt, withrend das euphotometrische Blatt eben und kahl
oder fast kahl ist und griin gefdrbt erscheint. Die Pflanze
kommt auf den sonnigsten Standorten, auch bei vollig freier
Exposition vor. Das Maximum des Lichtgenusses ist somit =1.
Das Minimum scheint bis !/;, hinabzureichen. Die von mir
beobachteten Werte gehen von 1/, bis 1/,, hinab. Meine Beob-
achtungen beziehen sich auf ausgebildete kultivierte und ver-
wilderte Pflanzen, die man nicht selten am Strande von Abbazia
findet. Um das wahre Minimum zu finden, miifite man die
Pflanze bei verschiedenen Intensitaten im diffusen Lichte kulti-
vieren, um zu sehen, bei welchem Anteil des Himmelslichtes
sich die euphotometrischen Blétter noch ausbilden. Welcher
Wert dem wahren Minimum auch zukomme, jedenfalls liegt
der kritische Punkt des Lichtgenusses weit vom Minimum des
Lichtgenusses entfernt. Ich fand diesen kritischen Punkt bei
/., d. h. von einem relativen Lichtgenufl =1/,, an bis zum
Minimum verhilt sich das Blatt von Cineravia wmaritima
euphotometrisch.
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12. Es scheint mir hier am Platze, einiger Beobachtungen
zu gedenken, welche ich an Ficus stipularis vor einigen Jahren
im Frithling in Miramare und im letzten Herbst (1910) in
Abbazia anstellte. Der hochst auffalligen Heterophyllie dieser
bekannten Gewaiachshauspflanze wird oft gedacht. Die Pflanze
bringt kleine dinne und grofie derbe Blatter hervor. Zwischen
diesen beiden Kategorien von Blittern gibt es keinen Uber-
gang. Das Laub dieser Pflanze zeigt also tatsdchlich klar aus-
gesprochene Heterophyllie. Diese Heterophyllie préagt
sich nun nicht nur in der dufleren Form (und, wie
bekannt, auch im anatomischen Baue) des Blattes,
sondern selbst im photometrischen Charakter des
Blattes aus. Die kleinen diinnen Blitter sind ndmlich euphoto-
metrisch, die grofien derben Blétter hingegen cntweder pan-
photometrisch oder euphotometrisch. Der panphotometrische
Charakter kommt in doppelter Weise zum Ausdruck: so wie
bei Evonymus japonicus streben die Bldtter nicht nur aufwirts,
sondern werden auch zu »Hohlblittern«< (im obigen Sinne),
wobei die Oberseiten stets konkav werden. Von L — 1/,—1/,
an wird das grofle derbe Blatt eben und damit auch, wie die
Beobachtung lehrt, euphotometrisch.

Die Licntgenufigrenzen von Ficus stipularis sind noch
nicht ermittelt worden: es scheint aber nach einigen meiner
Beobachtungen, daff das Lichtgenufiminimum bei den kleinen
Blittern niedriger als bei den groflen gelegen ist, was junter
anderem daraus hervorgeht, dafl die ersteren eine starke, die
letzteren fast gar keine Uberschattung vertragen.

13. Ein charakteristisches photometrisches Verhalten bictet
Crithmum maritimum dar. Es ist dies eine in bezug auf den
Lichtgenufl hoch gestimmte Pflanze. An den adriatischen Kisten
habe ich diese Pflanze in zahllosen Exemplaren beobachtet. Ich
finde, dafl der Lichtgenufl derselben ein auffallend hoher ist
und nur innerhalb sehr enger Grenzen (1—1/.) schwankt. Die
Bldtter sind so gut wie aphotometrisch und nur bei einigermafien
eingeschranktem Lichtzuflufl werden sie schwach photometrisch
(oligophotometrisch). An der unteren Grenze des Lichtgenusses

1 Siehe oben p. 123.
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(*/;—1'/,) dndert sich nach meinen Wahrnehmungen der Habitus
der Pflanze; es werden relativ viel Blatter und wenig oder gar
keine Bliiten gebildet, das Blatt ist reichlicher gefiedert, iber-
haupt reichlicher ausgestaltet, grofier, aber weniger sukkulent
und deutlich photometrisch.
~ Ich komme nun zu einem interessanten Gegenstand: zu
der schon oben beriihrten Tatsache, daf3 Pflanzen existieren,
welche auch ithre Sonnenblatter euphotometrisch aus-
bilden. Zu diesen Gewidchsen gehoren sowohl Holzgewidchse
als Stauden und krautartige Pflanzen.

Es gewinnt den Anschein, als wirden derartige Gewachse
sehr hdufig vorkommen. Ich erinnere an jene zahllosen Pflanzen,
welche eine grundstandige flach ausgebreitete Blattrosette bilden,
die, wie man hdufig sagt, Wurzelblatter tragen. Man darf sich aber
nicht durch den Augenschein tduschen lassen. Die horizontale
Lage der sogenannten Wurzelbldtter mufl nicht gerade der Aus-
druck einer euphotometrischen Ausbildung sein. Die Blitter
honnten, wie ich mich oben ausdriickte, auch pseudophotome-
trischl sein, d. h. sie kénnen eine sehr zweckmiifige fixe Licht-
lage annehmen, ohne dafl das Licht die Ursache dieser zweck-
maBigen Richtung bilden miisse. Es kann, wie ich oben zeigte,
entweder spontane Epinastie oder diese mit negativem Geo-
tropismus kombiniert eine pseudophotometrische Lage zuwege
bringen. Um nur von grundstidndigen Blédttern zu sprechen, so
habe ich oben nachgewiesen, dafl die Blitter der grundstandigen
Blattrosette der Echeveria glauca tatsichlich pseudophoto-
metrisch sind, und habe gezeigt, wie die gilinstige, aber vom
Licht unabhéngige Lage zustande kommt. KEs wird immer
darauf ankommen, den photometrischen Charakter eines Blattes
sicherzustellen, um Verwechslungen mit pseudophotometrischen
Blittern hintanzuhalten.

Diese Vorsicht ist sowohl rlcksichtlich der euphoto-
metrischen als auch der panphotometrischen Blatter zu
gebrauchen. Es gibt zweifellos Blatter, welche anscheinend
panphotometrisch sind, tatsdchlich aber nur den panphoto-
metrischen Charakter vortduschen, was hédufig durch eine

1 Siehe oben p. 160, 162.
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sturk ausgebildete spontane Epinastie herbeigefiihrt wird, also
gdnzlich unabhdngig vom Lichte zustande kommt.

14. und 15. Unter den Holzgewichsen, deren der vollen
Sonnenstrahlung ausgesetzte Blitter sich tatsdchlich euphoto-
metrisch ausbilden, nenne ich Castanea vesca und Paliurus
aculeatus.

Meine auf Casfanea vesca Bezug nehmendenBeobachtungen
stellte ich an zahlreichen Baumen an, welche in Abbazia und
Lovrana auf sonnigen Standorten zu normaler Entwicklung
gekommen waren. Ich fand, dafl die Blatter der siiflen Kastanie,
mogen sie im Schatten der Laubkrone oder, der Sonne aus-
gesetzt, in dercen Peripherie, zur Entwicklung gekommen sein,
eben ausgebreitet sind und faktisch den euphotometrischen
Charakter besitzen. Nur an den Siidseiten, der Glut der Mittags-
sonne ausgesetzt, zeigt sich eine geringe Tendenz zur kon-
kaven Wolbung des Blattes. Aber die Wdlbung ist so gering,
dafl sie als Schutz gegen die schddigende Wirkung des direkten
Sonnenlichtes absolut nicht angesehen werden kann. Breitet
man an einem solchen Blatte photographisches Papier aus und
vergleicht man die hierbei sich einstellende, durch das Licht
hervorgebrachte Schwirzung mit eciner unter genau denselben
Verhdltnissen zustandekommenden Schwirzung eines vdllig
eben ausgebreiteten Blattes, so findet man flir gleiche Ex-
positionszeiten keinen Unterschied im Farbenton; auch steht ein
solches schwach gewdlbtes Blatt fast genau senkrecht zur
Richtung des stirksten diffusen Lichtes wie ein eben ausge-
breitetes euphotometrisches Blatt. Man darf deshalb solche ganz
schwach gewolbte Bldtter noch immer als euphotometrisch
betrachten. Dafi die Blidtter der slifen Kastanie nicht pseudo-
photometrisch sind, sieht man dort, wo sie sich gegen geneigt
einfallendes diffuses Licht orientieren.

Es ist hochst Uberraschend, dafl auch die Blitter von
Palinvus aculeatus euphotometrisch sind, obgleich dieser
xerophytische Strauch gewdhnlich auf den sonnigsten Stand-
orten vorkommt. Man findet nun allerdings auch an dieser
Pflanze wie bei Castanea vesca manche Blatter ganz schwach
konkav gekrimmt, aber auch diese flache Konkavitat bietet
dem Blatte gar keinen Schutz gegen die Sonnenstrahlung dar,
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auch entspricht die Lage solcher Bldtter dem euphotometrischen
Charakter. \Wo dieser Strauch vom Vorderlicht beleuchtet ist,
z. B, was ich in Abbazia oft gesehen habe, am Waldrande
vorkommt, spricht sich der euphotometrische Charakter des
Rlattes dadurch scharf aus, dafi dasselbe fast vertikal auf-
gerichtet ist. Priift man dann mit dem Skioklisimeter, so erkennt
man, dafl es sich genau senkrecht zum stdrksten diffusen Licht
orientiert hat, mit anderen Worten, dafl es euphotometrisch ist.

16. Von krautigen Pflanzen, deren Blatter selbst dann
euphotometrisch sind, wenn sie vollig frei exponiert sind.
mithin bei klarem Himmel im Sommer einer Sonnenstrahlung
ausgesetzt sind, welche von Nordost bis Siidwest reicht, nenne
ich Solannm nigrum. Sie kommt bekanntlich an véllig sonnigen,
an halbsonnigen und auch an schattigen Orten vor. Im
Schatten bei Oberlicht stehen die Blatter horizontal, auf halb-
schattigen Pldtzen bei Vorderlichtbeleuchtung hingegen nahezu
vertikal, was schon auf den euphotometrischen Charakter
schliefien 1aBt. Aber mit Zuhilfenahme des Skioklisimeters !4t
sich zeigen, dafl, wo immer auch die Pflanze stehen mag, ihre
Blatter senkrecht auf das stdrkste diffuse lLicht des ihnen
zugewiesenen Lichtareals gestellt sind, mit anderen Worten,
daf sie euphotometrisch sind. Dies scheint auch bei der nédchst-
verwandten Art, ndmlich bei Solanuns miniatum, zuzutreffen.

Diese hochst merkwiirdige Erscheinung, dafi ndmlich die
Bildtter einer Pflanze bei allen Beleuchtungsverhaltnissen
euphotometrisch ausgebildet sind., ob sie auf sonnigen oder
schattigen Standorten auftreten, mit anderen Worten: ob sie
als Sonnenblidtter oder als Schattenblidtter ausgebildet sind,
scheint auch noch bei anderen krautartigen Pflanzen vor-
zukommen. Es ist aber eine miihevolle Sache, dies mit aller
Sicherheit nachzuweisen, weshalb ich trotz zahlreicher Einzel-
beobachtungen mich doch beschrinken mochte, dies einst-
weilen blof fiir Solanum nigrum auszusagen. Es handelt sich
mir ja nur um die Aufstellung bestimmter photometrischer
Blattypen und nicht um die Aufsuchung ihrer Verbreitung im
Pflanzenreiche, weshalb ich mich mit der eben gemachten
Feststellung begniige.
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Hier liegt also der Fall vor, dafl die Blétter einer Pflanze
bei den verschiedensten Beleuchtungsarten, dem Sonnen- und
dem diffusen Licht ausgesetzt, nur einen bestimmten photo-
metrischen Charakter annehmen, und zwar euphotometrisch
sind. Es ist hier bezlglich einer krautartigen Pflanze das-
selbe nachgewiesen, was ich oben auch beziiglich einiger
Holzpflanzen (Castanea vesca, Paliurus aculeatus) zeigte.
Das merkwirdige Verhalten des euphotometrischen Sonnen-
blattes soll weiter unten unserem Verstdindnisse nédhergebracht
werden.

17. Daff auch krautige Pflanzen existieren, welche
gleich zahlreichen Holzgewdchsen und Stauden ihr Laub
teils panphotometrisch, teils euphotometrisch ausbilden, will
ich durch ein Beispiel belegen. Mirabilis Jalappa bildet immer,
wenn die ganze Pflanze beschattet ist, nur euphotometrische
Bldtter aus; ist sie aber so situiert, daBl ein Teil des Laubes
der Sonne ausgesetzt ist, ein anderer im Schatten des eigenen
Laubes steht, so besteht ersteres aus panphotometrischen,
letzteres aus euphotometrischen Blédttern. Das panphotometri-
sche Blatt ist ein »Hohlblatt« mit konkaver Oberseite.

18. Es gibt auch krautige Pflanzen und stauden-
artige Gewachse mit krautigen Stengeln, deren Bldtter aus-
schlieilich panphotometrisch ausgebildet sind. Als Beispiel
fihre ich Aristolochia Clematitis an. Soviel ich gesehen habe,
bildet diese Pflanze nur »Hohlbldtter« mit konkaver Oberseite
aus. Daf3 auch Holzgewichse existieren, welche nur panphoto-
metrisches Laub ausbilden, habe ich oben?! beziglich tropi-
scher Gewdchse angegeben und gilt teilweise auch fur den
Olbaum (siehe oben p. 166 und 167). So zeigt sich also im photo-
metrischen Verhalten der Pflanzen eine Ubereinstimmung des
photometrischen Charakters der Blétter, insofern alle Formen
der Photometrie der Bléatter, welche bei Holzgewiachsen kon-
statiert werden, auch bei kraut- und staudenartigen Gewéchsen,
also bei Pflanzen mit krautigen Stengeln.vorkommen.

Auf die schwierige und bisher wohl — trotz vieler Ver-
suche — doch ungeldste Frage iiber das Zustandekommen

1 Siehe oben p. 136.
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des euphotometrischen, beziehungsweise panphotometrischen
Blattes gehe ich, wie schon oben betont, in dieser Abhandlung
nicht ein; ich begnigte mich damit, den Zusammenhang
zwischen der Beleuchtungsart des Blattes und seinem photo-
metrischen Charakter durch erweiterte Beobachtungen fest-
gestellt zu haben.

Ich bleibe aber im Rahmen dieser meiner Aufgabe, wenn
ich den oben vorgefiihrten Fall, dafl selbst bei Sonnenbeleuch-
tung ein Blatt euphotometrisch werden kann, also trotz Sonnen-
strahlung sich doch nach dem diffusen Licht orientiert, insofern
noch ndher betrachte, als ich die Beleuchtungsverhiltnisse ins
Auge fasse, unter welchen diese merkwiirdige, anscheinend
paradoxe Form der photometrischen Ausbildung des Blattes
stattfindet.

Steht ein solches Blatt im Sonnenlichte, so ist es selbst-
verstdndlich nicht nur der Einwirkung des direkten Sonnen-
lichtes, sondern gleichzeitig der des diffusen Lichtes ausgesetzt.
Im allgemeinen wird die Intensitit des direkten Lichtes eine
grofere als die des starksten diffusen Lichtes sein und erstere
wird sich desto mehr steigern, je hoher die Sonne steht und je
mehr sich der Einfallswinkel einem rechten nihert. Legt man
nun zur richtigen Uberdenkung des Sachverhaltes eine be-
stimmte fixe Lage des Blattes zugrunde, so ist klar, daf dieses
Blatt riicksichtlich der Richtung der Sonnenstrahlen und infolge-
dessen auch riicksichtlich der Lichtintensitdt im Laufe des
Tages einem fortwahrenden Wechsel ausgesetzt ist. Anders
ist es mit der Richtung des stédrksten diffusen Lichtes des Stand-
ortes; diese ist im wesentlichen konstant, jedenfalls weitaus
konstanter als die des Sonnenlichtes und diese Konstanz ist in
Wirklichkeit desto grofler, je kleiner das fiir die Beleuchtung
des Blattes in Betracht kommende Lichtareal ist. Aber selbst
bei groflem Lichtareal kann die Konstanz der Richtung eine
sehr grofie sein, z. B. im Waldschatten, wo infolge des Licht-
einfalles das euphotometrische Blatt sehr genau die horizontale
Richtung einhilt. Eine gewisse Abweichung in der Richtung
des starksten diffusen Lichtes wird sich allerdings bei Sonnen-
beleuchtung einstellen. Es treten kleine, sich kompensierende
Abweichungen der Richtung des starksten diffusen Lichies
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ein. Aber an triben Tagen fallen diese Abweichungen aus. An
Tagen, an xwelchen die Sonne von Wolken bedeckt ist, steht
das Blatt unter der alleinigen Einwirkung des diffusen Lichtes.
In diesem [alle bleibt selbstverstindlich die Richtung des
stdrksten diffusen Lichtes konstant. Es zeigt sich also beim
Vergleich der Sonnenbeleuchtung mit der Beleuchtung im
diffusen Lichte. dafl die Lichtrichtung im ersten Falie fort-
wiahrend wechseln mufl, im letzten Fall aber das stiArkste
diffuse Licht entweder vollstindig oder angenidhert konstant
seine Richtung beibehiilt.

Das euphotometrische Verhalten eines dem Sonnenlicht
ausgesetzten Blattes ist also so zu verstehen, dafi dessen
Richtung durch das diffuse Licht bestimmt wird, welches eine
sehr Kkonstante Richtung beziliglich der Strahlen starkster
Intensitdt aufiveist, wahrend das im allgemeinen doch inten-
sivere Sonnenlicht wegen des fortwéhrenden \Wechsels seiner
Richtung auf die Blattlage keinen Einfluff ausiibt.

Wir stehen hier vor einer hdchst interessanten Tatsache,
die aber die Réatsel der Blattphotometrie einstweilen nicht 19st,
eher vermehrt. Dies stort aber gar nicht den Fortgang der
[Forschung: im Gegenteil mufl man anerkennen, dafi erst eine
reiche Kenntnis wohlfundierter Tatsachen uns Anhaltspunkte
zu einer rationellen Losung der Frage iiber das Zustande-
kommen der Photometrie des Blattes fithren wird. Ubrigens
steht die Tatsache des euphotometrischen Charakters eines
besonnten DBlattes im Einklang mit einigen anderen friiher
vorgefiihrten Tatsachen. \WWir haben gesehen, dafi der »kritische
Punkt« sich dem Minimum des Lichtgenusses ndhern (Olea
europaca) oder in verschiedener Entfernung von diesem
Minimum liegen kann, ja daBl er sogar dem Maximum des
LLichtgenusses sich zu nihern vermag. In unserem Falle, wenn
also das Blatt bis zur intensivsten Sonnenbeleuchtung euphoto-
metrisch Dleibt, also gar keine panphotometrischen Blitter
ausgebildet werden, fillt der kritische Punkt mit dem Maximum
des Lichtgenusses zusammen.

Jene physiologischen Reaktionen, welche zur panphoto-
metrischen Ausbildung der Bldtter fiihren, vollziehen sich bei
verschiedenen Pflanzen bei verschiedenen Intensititen des
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direkten Sonnenlichtes und wir haben es in Gewichsen, deren
Blatter auch im Sonnenlicht euphotometrisch bleiben, mit einem
Grenzfall zu tun, in welchem die Intensitdt des direkten
Sonnenlichtes nicht mehr ausreicht, das Blatt panphotometrisch
zu gestalten. Das unter solchen Verhiltnissen euphotometrisch
gebliebene Blatt mufl somit die Fihigkeit erlangt haben, bei so
hoher Lichtstdarke sich schutzlos dem Lichte preisgeben zu
konnen. Es ist anzunehmen, dafl es sich anderer, nimlich in der
Organisation des Blattes begriindeter Mittel zweckentsprechend
bedient, um sich dem #ufieren Licht anzupassen. Es ist an-
zunehmen, dafl die Organisation des Blattes dahin fiibrt, das
ins Innere des Blattes, z. B. zu den Chlorophyllkérnern ge-
langende Licht in zweckentsprechender Weise zu schwichen.

Zusammenfassung der wichtigeren Resultate.

Die mitgeteilten Ergebnisse schlieflen sich enge an die
friheren Arbeiten des Verfassers {iber Photometrie der Laub-
blatter und tiber den Lichtgenufi der Pflanzen an und ent-
halten mehrfach eine schirfere Prizisierung frither aufgestellter
Begriffe, was hauptsdchlich auf verfeinerte Methoden, ins-
besondere auf die Anwendung des Skioklisimeters zuriick-
zufiithren ist.

1. Jedes Laubblatt bendtigt zur normalen Funktion Licht
bestimmter, ndmlich innerhalb bestimmter Grenzen gelegener
Intensitdat und es regelt selbst die dem Bediirfnis entsprechende
Lichtstérke.

Diese Regelung erfolgt — einen fir ihre Existenz {iber-
haupt geeigneten Standort vorausgesetzt — entweder durch
die Lage des Blattes, beziehungsweise seiner Teile zur Richtung
des auffallenden lLichtes oder durch die in der Organisation
begriindete Schwiachung des Lichtes im Innern der Organe
durch Absorption oder Zerstreuung oder auflien und innen
durch Reflexion. Es kdnnen aber auch Lage und Organisation
flir den gleichen Zweck zusammenswirken.

Bldtter, welche ihren Lichtbedarf durch die Lage zur
Richtung des Lichtes regeln, werden nach meinem Vorschlag
als photometrische bezeichnet und ich habe schon friither
zwel Hauptkategorien solcher Blatter unterschieden: das
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euphotometrische und das panphotometrische Blatt. Ersteres
orientiert sich senkrecht zum stdrksten diffusen Lichte des
ihm zufallenden Lichtareals, letzteres wehrt schadigendes
direktes Sonnenlicht ab, nimmt aber dabei reichlich diffuses
Licht auf.

Nach fritheren Untersuchungen schien es, als wenn das
euphotometrische Blatt mit dem Schattenblatte, das panphoto-
metrische mit dem Sonnenblatte identisch waére. Im grofien
ganzen ist dies auch richtig. Aber es kann in besonderen
Fdllen (Castanea vesca, Paliurus aculeatus, Solanum nigvium)
das euphotometrische Blatt auch ein Sonnenblatt sein oder es
kommt der spezifisch panphotometrische Charakter erst bei
starkerer Intensitdt des Sonnenlichtes zur Ausbildung, so dafl
z. B. in hohen Breiten das Sonnenblatt nicht panphoto-
metrisch wird.

Dafl das euphotometrische Blatt auch ein Sonnenblatt sein
kann, findet seine KErklirung in der Tatsache, dafi das die
Blattlage bestimmende stdarkste diffuse Licht trotz seiner ver-
gleichsweise geringeren Intensitdt flir die Lage ausschlag-
gebend ist, weil seine Richtung, abgesehen von sich kompen-
sierenden Abweichungen, konstant bleibt, wihrend die Richtung
des Sonnenlichtes sich fortwahrend dndert.

2. Das Zustandekommen der »fixen lLichtlage« beruht
ausschiiefflich auf Wachstumsbewegungen; es mufl deshalb
bei Gewdidchsen, welche auf fixe Lichtlage angewiesen sind,
mit Beendigung des Wachstums die Blattlage unverédnderlich
werden. Diese »fixe Lichtlage« bildet beim photometrischen
Blatte die Regel. Es scheint nun nach tieferem Eindringen
in die Sache notig, der »fixen Lichtlage« eine »variable
[.Lichtlage« gegenliberzustellen, bei welcher auch nach Beendi-
gung des Wachstums die Lage des Blattes zum Lichte durch
dieses vermittels Variationsbewegungen verdandert werden kann.
Nach den bisher angestellten Beobachtungen geht bei »variabler
Lichtlage« je nach der Beleuchtung die panphotometrische
Lage in die euphotometrische iiber und vice versa. Es ist
einzusehen, dafi die »variable Lichtlage« eine vollkommenere
Ausbildung der Blattphotometrie als die »fixe Lichtlages
reprasentiert.
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3. Den grofiten Gegensatz zu der vollendetsten Ausbildung
des photometrischen Blattes bildet dasaphotometrische Blatt,
dessen Lage gar keine Beziehung zum Lichteinfall aufweist.
Es wird am auffédlligsten ausgebildet, wenn der Fflanze eine
grofie Lichtfille dargeboten wird, so daff das Blatt gar keine
Lichtokonomie zu treiben braucht, im vollen Gegensatze zum
schattenstindigen euphotometrischen Blatte. Das aphotometri-
sche Blatt ist gewodhnlich konzentrisch gebaut, wodurch es
augenfallig wird, dafl es das Licht von allen Seiten auf-
nehmen kann.

Einige an Moosen und gewissen Monokotylen angestelite
Beobachtungen lassen vermuten, dafl aphotometrische Blédtter
auch bei Pflanzen von sehr niedrigem Lichtbedarf vorkommen,
die selbst bei sehr geringen Lichtstdrken mit dem Lichte nicht
haushilterisch umzugehen gendotigt sind.

Da das aphotometrische Blatt seinen Lichtbedarf nicht
durch die Lage regelt, so kann es diese Regulierung nur durch
eine Ausbildung zuwege bringen, welche in der Blattorgani-
sation begriindet ist. DaBl das photometrische Blatt nicht
nur durch die Lage, sondern auch durch seine Organisation
den Lichtbedarf regelt, ist selbstverstidndlich. Bis zu einem
gewissen Grade vertrigt sich der dorsiventrale Blattbau mit
Aphotometrie.

4. Es wurde von mir schon friiher festgestellt, da} bei
vielen Pflanzen, insbesondere bei Holzgewdidchsen, die der Sonne
ausgesetzten Bldtter panphotometrisch, die im Schatten befind-
lichen euphotometrisch ausgebildet sind.

In dieser Abhandilung wird der Versuch gemacht, durch
Lichtgenufibestimmungen den kritischen Punkt ausfindig
zu machen, bei welchem ein Umschlag des pan-
photometrischen Blattes in das euphotometrische
eintritt. Dieser kritische Punkt liegt in der Regel innerhalb
der Grenzen des Lichtgenusses. In extremen IFidllen liegt er
entweder in der Nidhe des Maximums des Lichtgenusses
(Castanea vesca) oder in der Ndhe des Minimums (Olea
europaea) oder wird faktisch gar nicht erreicht. In solchen
extremen Fillen ist das ganze Laub oder fast das ganze Laub

euphotometrisch, beziehungsweise panphotometrisch.



178 J.v. Wiesner, Lichtlage der Blitter.

5. Es ergaben sich auch Beziehungen zwischen dem
photometrischen Charakter des Blattes und der geographischen:
Verbreitung, speziell dem Lichtklima.

So wurde unter anderem gefunden, dafi an den arktischen
Vegetationsgrenzen der aphotometrische Charakter des Laub-
blattes vorherrscht, da mit der Abnahme der geographischen
Breite der panphotometrische Charakter des Blattes sich
steigert, dafl das euphotometrische Blatt in allen Zonen der
Erde zur Ausbildung gelangt, im arktischen Gebiete freilich
nur in Anfingen (oligophotometrische Blatter), deutlich nur
unter seltenen, in der Konfiguration des Bodens begriindeten
Verhaltnissen usw.



